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ZUR ZWERGMÄNNCHENFRAGE 
BEI LEUCOBRYUM GLAUCUM SCHPR. I. 


Von 
A. WoESLER. 


Mit 5 Textabbildungen (10 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 14. Mai 1935.) 


Einleitung. 

Für die verschiedenartige Verteilung der Sexualorgane bei den 
Bryophyten ist von den Systematikern eine Fülle von Bezeichnungen 
geprägt worden, deren Anwendung nicht einheitlich durchgeführt wurde 
und wohl auch infolge Mangels an Experimenten nicht einheitlich durch- 
zuführen war. Erst BLAKESLEE (1906) brachte eindeutige Bezeichnungen 
für die Geschlechterverteilung der Gametophyten und Sporophyten. 
Als homothallisch werden heute nach BLAKESLEE jene Laubmoosgameto- 
phyten bezeichnet, bei denen ein Protonema beiderlei Sexualcharaktere 
in sich vereinigt; ganz gleich ist dabei, ob das einzelne Stämmchen 
Archegonien und Antheridien entwickelt, oder ob an einem Protonema 
antheridientragende Stämmchen neben archegonientragenden Stämm- 
chen angelegt werden. Alle Zellen der homothallischen (echt haplo- 
monözischen) Gametophyten enthalten beiderlei Geschlechtstendenzen. 
Dagegen vermag bei den heterothallischen (echt haplo-diözischen) 
Laubmoosen jeder Gametophyt (Spore, Protonema, Stämmchen) nur 
ein Geschlecht hervorzubringen; es sind zu einem vollständigen Ent- 
wicklungsgang zwei Sporen nötig. Die Sporophyten der Laubmoose sind, 
soweit bis jetzt bekannt, alle gleichgestaltet und zwittrig (diplo-monö- 
zisch). Wie BLAKESLEE betont, ist das Vorhandensein von sekundären 
Geschleghtsmerkmalen in die Bezeichnungen ,, Homothallie“ und ,,Hetero- 
thallie“ nicht einbezogen. 

In vielen Fällen wird die Entscheidung über die Geschlechterverteilung 
eines Laubmooses nur durch das Experiment zu erbringen sein. 


Historisches. 


Die ersten grundlegenden Versuche zur Klärung der Geschlechter- 
verteilung bei den Laubmoosen unternahmen Er. MARCHAL und sein Sohn 
(1906, 1907, 1909, 1911). Auf Grund ihrer Einsporkulturen erwiesen sich 
als heterothallisch : Ceratodon purpureus Briv., Barbula unguiculata HEDWw., 
Barbula fallax Hepw., Bryum argenteum L., Bryum caespiticium L., 
Bryum capillare L. und Mnium hornum L. SCHWEIZER wies 1923 auf 
experimentellem Wege bei Splachnum sphaericum (Linn. fil) Swartz 
echte Diözie nach. Seine Ergebnisse konnten 1930 durch die Unter- 
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suchungen von BORNHAGEN bestätigt werden, die an Hand von Ein- 
sporkulturen für Splachnum ampullaceum L. Homothallie feststellte. 
Durch die bisher nôch nicht veröffentlichten Untersuchungen von 
Herrn Dr. P. ARENS, Hilversum, wird die Frage der Geschlechter- 
verteilung bei einer großen Anzahl weiterer Vertreter aus der Familie 
der Splachnaceen gelöst. Als homothallisch erwies sich in Kultur Acaulon 
muticum SCHREB. ! (WOESLER, 1933); antheridientragende Stämmchen 
und archegontragende Stämmchen werden bei A. muticum nebeneinander 
an einem Protonema angelegt. 


Literaturangaben über die Geschlechterverteilung 
von Leucobryum glaucum ScHPR. 


Ein lang umstrittenes Problem ist die Geschlechterverteilung bei 
L. glaucum ScHPR. und damit im Zusammenhang die Zwergmännchen- 
frage dieses Mooses. Unter Zwergmännchen bei Laubmoosen versteht man 
antheridientragende, gegenüber den archegontragenden der gleichen Art 
hinsichtlich ihrer Größe mehr oder minder stark reduzierte Stämmchen. 

BRUCH, SCHIMPER und GÜMBEL bringen im ersten Band der Bryologia 
europaea (1836—1851) auf Tafel 97 und 98 durchaus zutreffende Ab- 
bildungen der $ und 2 Stämmchen von Leucobrym glaucum (Oncophorus 
glaucus). Sie bezeichneten die Geschlechterverteilung als diözisch. Auch 
die Zwergmännchen dieses Mooses waren ihnen bekannt. Da sich wohl 
eine ganze Reihe späterer Autoren auf die Angaben in der Bryologia 
eurcpaea in der Frage der Entstehung der Zwergmännchen bei dieser 
Art stützen, gebe ich die Stelle, die sich auf diesen Punkt bezieht, hier 
wörtlich wieder (Bd. 1, Oncophophorus, S.2—3): „Eine ähnliche Wurzel- 
bildung, nur in größerem Maße, findet an den inneren Hüllblättern der 
weiblichen Blüten, nicht nur aus der Spitze, sondern auch aus den Flächen, 
namentlich der Rückseite statt (Fig. 29, 30, 33). Die Wurzeln selbst ver- 
zweigen sich sehr stark und gehen in bleiche vorkeimartige Enden aus, 
welche sich verwirren und jenen weißen Filz bilden, welchen man so oft 
auf dem Gipfel steriler weiblicher Pflanzen trifft und durch welchen 
wahrscheinlich auch die Sterilität dieser bedingt wird. Dieser Nachteil 
wird jedoch dadurch teilweise aufgehoben, daß sich in diesem Filze, wie 
bei sterilen Dieranen, Brutpflänzchen entwickeln (30, 31), von denen 
wenigstens die männlichen zur Blüthebildung gelangen.‘ Ein Vergleich 
mit den Angaben im Abschnitt über Dicranum (Bd. 1, Dicranum, 8. 2—4) 
aber zeigt, daß die drei Autoren die Entstehung der Zwergmännchen aus 


1 In den Tabulis Biologicis, Suppl. I (Bd. V), 1929, gibt Knıer auf den Seiten 
147—159 eine Übersicht über die Geschlechterverteilung bei den Laubmoosen. 
Unter der Rubrik ,,Diézisch‘‘ wird Acaulon muticum unter den Moosen angeführt, 
deren Geschlechterverteilung experimentell geprüft ist. Wie mir Herr Prof. Fr. v. 
WETTSTEIN liebenswürdigerweise mitteilte, handelt es sich hier nicht um einen 
Widerspruch experimenteller Befunde, sondern um einen Druckfehler. 
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sekundärem Protonema nicht ohne weiteres behaupten, denn sie hatten 
gefunden, daß ein „Theil der im Filze nistenden Pflänzchen‘‘ aus Sporen 
hervorging. 

Von den späteren, sich zum Teil widersprechenden Angaben in der 
Literatur über die Geschlechterverteilung bei Leucobryum glaucum sollen 
nur noch einige hervorgehoben werden: v. KLINGRAFFF schreibt 1893 
(S. 130—131) auf Grund eigener Beobachtungen am natürlichen Standort: 
„Männliche Pflanzen meist in besonderen, niedrigen Rasen mit stern- 
förmig ausgebreiteten Schopfblättern‘‘ usw. Dieselben Angaben, die 
sehr für echte Diözie sprechen, macht Dixon (1924, 8. 122): ‘Male 
plants in distinct tufts, more slender, flowers terminal.” Auch LoRcH 
(1908, S. 498—499) glaubt, daß die $ Stämmchen aus Sporen entstehen; er 
deutet die Bildung der Zwergmännchen mit Recht als Folgeerscheinung 
ungünstiger Ernährungsbedingungen. Es fehlen aber auch nicht An- 
gaben über Homothallie bei L. glaucum, z. B. in ENGLER-PRANTL (1924, 
Bd. 10, 8. 223) und bei GERSTNER (1925), während sich eine ganze 
Reihe von anderen Autoren nicht auf eine bestimmte Geschlechter- 
verteilung festlegen, sondern lediglich das ,,Nisten“ der Zwergmännchen 
im Rhizoidenfilz der 9 Stämmchen angeben, z. B. C. WARNSTORF (1906, 
S. 161): ,, Aus den Rücken in der oberen Hälfte der inneren Hüllblätter 
unbefruchtet gebliebener $ Blüten entwickeln sich öfter Rhizoiden- 
büschel, die einen dichten Filzknäuel bilden, in dem mitunter Kolonien 
$ Pflänzchen (Zwergmännchen) nisten.“ 


Problemstellung. 


Die Frage der Geschlechterverteilung und damit im Zusammen- 
hang das Zwergmännchenproblem von Leucobryum glaucum SCHPR. 
suchte ich auf experimentellem Wege zu lösen !. Es ist bekannt, daß dieses 
Moos selten fruchtet; zwar gibt es einige wenige Standorte, an denen 
es regelmäßig und reichlich Sporogone bildet; es gibt aber auch weite 
Strecken, wo L. glaucum niemals mit Kapseln angetroffen wird (s. z. B. 
LyuBITzKAJA, 1914; Kapitel der geographischen Verbreitung von 
L. glaucum in Groß-Rußland). Da sich dieses Moos hauptsächlich auf 
vegetativem Wege vermehrt, schien es mir zweifelhaft, ob L. glaucum in 
Kultur überhaupt jemals zur Bildung von Sexualorganen gebracht werden 
könnte. Als Ergebnis mehrjähriger Untersuchungen konnte ich für 
L. glaucum Heterothallie feststellen. 


Material und Technik. 


In dem folgenden technischen Teil muß ich mich kurz fassen, um 
spätere Wiederholungen zu vermeiden, da ich darüber ausführlich 
1 Herrn Prof. Dr. P. CLAUSSEN, Direktor des Bot. Inst. Marburg danke ich viel- 
mals für die Überlassung eines Arbeitsplatzes. Herrn Priv.-Doz. Dr. W. Dörr bin 
ich für seine vielseitigen Anregungen zu großem Dank verpflichtet. 
1* 
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berichten möchte im Zusammenhang mit der Frage: „Welche Kombina- 
tion äußerer Faktoren kann bei einem Laubmoos die Bildung von Sexual- 
organen auslösen ?‘“ Um diese Frage beantworten zu können, müssen 
noch alle meine bisher auf dieses Ziel gerichteten Versuche, auch die von 
Leucobryum glaucum, längere Zeit weitergeführt werden. 

Die ersten Aussaaten wurden am 12. 10. 31 vorgenommen; die Sporo- 
gone hatte ich Anfang Oktober im Knutzbachtal bei Marburg gesammelt. 
An diesem Standort fruchtete Leucobryum mehrere Jahre hintereinander; 
seit vorigem Jahr aber sind durch Abholzung so ungünstige Verhältnisse 
eingetreten, daß sich L. glaucum an diesem Standort nicht einmal mehr 
vegetativ erhalten kann. Anfang November 1931 wurde je ein kurzes 
Stück Protonema, das jeweils von einer Spore stammte, auf je eine Schale 
mit 2%igem Agar + Nährlösung nach Knop abgeimpft. Der Salzgehalt 
der Nährlösung nach Knor war folgender: 


Po Les a etree tap dai aie. à 10 g 
OR a, dd in 1e 0,25 g 
MgSO, TOTER EEE 0,25 g 
rn a + un © = 0,25 g 


und eine Spur Fe,Cl, + 12 H,O auf 1000 ccm destilliertes Wasser. 


(Weitere Einzelheiten über die Herstellung der Nährböden, Sterili- 
sation usw. s. WOESLER, 1933, S. 61—65). Außerdem wurden im Laufe 
des Jahres 1932, um das Geschlecht zu prüfen, Einblattkulturen auf 
Agar mit der Nährlösung nach Knop und A. MEYER angelegt. Die 
Nährlösung nach A. Meyer hatte folgenden Salzgehalt: 


ae: ee - + - : + 10 g 
peu :. 1,0 g 
EEE EE. 0,3 g 
20 4 ee late 0,1 g 
en HARL On sue à moin ne + » 0,01 g 


auf 1000 cem destilliertes Wasser (Agar 1,5%). 


Die Blätter wurden nur von in Kultur erhaltenen Stämmchen ge- 
nommen, um eine Verunreinigung durch Sporen auszuschlieBen und unter 
dem Mikroskop auch daraufhin angesehen, daB sie frei von sekundärem 
Protonema waren, um in einer Schale nur das zu erhalten, was sich von 
einer Spore ableitet. Wegen Veralgung oder Verpilzung mußte ein 
großer Teil der Kulturen im Laufe der langen Versuchszeit wieder abge- 
baut werden. Auf die Ergebnisse der übrig gebliebenen Kulturen komme 
ich weiter unten zu sprechen. 

Ende Juni 1934 überließ mir Herr Professor BURGEFF, Würzburg, 
dem ich an dieser Stelle herzlich dafür danken möchte, 17 Röhren mit 
L. glaucum auf Agar-Agar, von denen der größte Teil Einsporkulturen 
waren. Diese Kulturen wurden weiterkultiviert und dienten als Ausgangs- 
material für eine große Reihe von Einblatt- und Ein-Stück-Portonema- 
kulturen. Ich gebe darum den Nährboden der Stammkulturen von 
Herrn Prof. BURGEFF hier wieder: 
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TR a aan ana a à 0,1 g 
Jo EE sh, Li Liaison que. dl Ai 0,25 g 
ie ee He USE LT SE D TN 0,02 g 
NON 5 55S EURE. Pl AUS AS #8 0,10 


Agar „ausgefault‘‘ 0,75%, H,O (Regen) 1000 ccm. 

Der py-Wert vor dem Aufkochen betrug 6,8, nach der Sterilisa- 
tion 6,2. 

Aus den Stammkulturen von Herrn Prof. BuRGEFF wurden am 
31. 8. 34 Einblatt- und Einfaden-Kulturen auf Agar mit der Nährlösung 
nach A. MEYER angelegt, und zwar in Röhren und Petrischalen, zum Teil 
auch auf Erde in Töpfen (Gemisch von Heide-, Lauberde und Torf). 

Außerdem erhielt ich sporogontragende Rasen von L. glaucum von 
den Herren LOESKE, Berlin, Priv.-Doz. Dr. H. Gams, Innsbruck, und von 
H. ANDRES, Bonn, denen ich an dieser Stelle nochmals danke. Von 
diesem Material wurden mehrere Serien von Einsporkulturen angelegt, 
deren Stämmchen sich aber noch in der vegetativen Phase befinden. 


Versuchsergebnisse. 


Von den am 4. 11. 31 und im Laufe des Jahres 1932 von mir ange- 
legten Einfaden- und Einblatt-Kulturen, die ja im Grunde Einspor- 
kulturen gleichwertig sind, waren bis zum Sommer 1934 nur noch 5 Petri- 
schalen (Einfaden-Kulturen auf Agar mit der Nährlösung nach Kor) 
übriggeblieben. Im August 1934 wurde festgestellt, daß in einer dieser 
Schalen sämtliche Stämmchen Antheridien gebildet hatten. Die übrigen 
4 Schalen enthielten viel kräftigere Stämmchen, die aber noch keine 
Sexualorgane entwickelt hatten. Alle 5 Kulturen waren aber unter den 
gleichen Vegetationsbedingungen gehalten worden. 

In den ersten Septembertagen 1934 unterzog ich die Stammkulturen 
von Herrn Prof. BURGEFF nochmals einer eingehenden Kontrolle. Es 
stellte sich heraus, daß in 6 Röhren sämtliche Stämmchen Antheridien 
angelegt hatten. Bei Probenentnahme aus den übrigen 11 Röhren 
zeigten die mit Chloralhydrat aufgehellten Stämmchen keine Sexual- 
organe; einige Vegetationspunkte waren gebräunt. Wie sich aber im 
Dezember 1934 herausstellte, waren diese 11 Kulturen 91; allerdings 
hatten nur wenige Achsen Archegonien gebildet. Die Archegonien 
besaßen bei der Kontrolle im Dezember bereits gebräunte Archegonhälse ; 
junge Archegonstadien konnte ich nicht finden. Daß in diesen 11 Röhren 
die Vegetationspunkte einiger Stämmchen noch keine Archegonien ent- 
wickelt hatten, liegt vielleicht daran, daß die Bedingungen für die Bildung 
der Archegonien nicht in genügendem Maße erfüllt waren. In den gleich- 
altrigen, auf gleichem Nährboden und auch sonst unter gleichen Vege- 
tationsbedingungen gehaltenen Kulturen mit $ Stämmchen hatten fast 
sämtliche Vegetationspunkte Antheridien angelegt. Niemals fand ich in 


1 Der Einfachheit halber spreche ich hier gleich von $ und 2 Kulturen. 
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den 2 11 Kulturen auch nur ein Stämmchen mit Antheridien. Die Ableger- 
kulturen (vom 3.8.34) aus den 6 Röhren mit ¢ Stämmchen zeigten 
ebenfalls nur $ Gametangienstände; dagegen befinden sich die Ableger 
aus den 9 Kulturen bis jetzt noch in der vegetativen Phase. Alle Stamm- 
kulturen von Herrn Prof. BURGEFF sind also offenbar eingeschlechtig. 

Auf Grund der experimentellen Befunde muß also Leucobryum glau- 
cum SCHPR. zu den heterothallischen Laubmoosen gerechnet werden. 


Der Sexualdimorphismus bei Leucobryum glaucum. 

Es liegt bei diesem Moos ausgesprochener Sexualdimorphismus vor. 

Schon makroskopisch sind die Kulturen mit ¢ Stämmchen von denen 
mit 2 Stämmchen leicht zu unterscheiden. Werden beide ,,Geschlechter“ 
unter gleichen Bedingungen bei gleich langer Versuchsdauer gezogen, 
dann sind die $ Stämmchen den 9 Stämmchen an Größe unterlegen. 
Sekundäre Geschlechtsmerkmale der antheridientragenden und der 
archegontragenden Stämmchen sind nicht nur bei Leucobryum glaucum, 
sondern auch bei anderen Laubmoosen mit Sexualdimorphismus von den 
verschiedensten Autoren beobachtet worden, weil gerade bei den Stämm- 
chen die Unterschiede am auffallendsten hervortreten können. Ich 
wollte mich nicht nur darauf beschränken, die Unterschiede im Bau der 
d und 9 Stämmchen herauszuarbeiten, sondern versuchte auch die Frage 
zu klären, ob sich der Sexualdimorphismus bei Leucobryum glaucum auch 
auf die übrigen Teile des Gametophyten, also auf Sporen, Protonemata 
(prim. und sek.), bzw. auf die übrigen Stadien der Gametophytenent- 
wicklung erstreckt. 

Die Frage der Geschlechterverteilung wird bei den heterothallischen 
Laubmoosen bereits in den Sporenmutterzellen entschieden. Jede Spore 
besitzt nur noch einerlei Geschlechtstendenz. Es wäre an und für sich 
denkbar, daß bei diözischen Moosen mit Sexualdimorphismus bereits die 
eingeschlechtigen Sporen morphologische Unterschiede aufweisen könn- 
ten. Bis jetzt konnten morphologische Verschiedenheiten zwischen den 3 
und den 2 bestimmten Sporen bei Leucobyrum glaucum und einigen 
anderen diözischen Laubmoosen nicht festgestellt werden. Wie umfang- 
reiche, unter besonderen Vorsichtsmaßregeln ausgeführte Sporen- 
messungen zeigten, liegen auffallende Größenunterschiede zwischen 
den $ und den 2 bestimmten Sporen nicht vor. Alle Sporengrößen- 
kurven waren eingipfelig. 

Meßmethode. 

1. Leucobryum glaucum Scurr. Kurve: Abb. 16. Frisches Material, reife 
Kapseln, aber noch geschlossen. Es wurden 500 Sporen je einer Kapsel (im ganzen 
5 Kapseln mit je 500 Sporen) in Wasser gemessen. Eine Reihe von Objektträgern 
wurde numeriert, Meßokular 7x, Objektiv 40x. Objektträger Nr. 1 erhielt mit 
einem Tropfen Wasser eine kleine Sporenportion und wurde für 1 Stunde in eine 


feuchte Kammer gestellt. Objektträger 2 wurde nach 1/, Stunde mit Sporen- 
material aus der gleichen Sporenkapsel versehen und ebenfalls für 1 Stunde in 
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die feuchte Kammer gebracht. Mit den übrigen Objektträgern wurde in der gleichen 
Weise verfahren. Meist brauchte ich 11 Objektträger, die alle die gleiche Zeit in 
der feuchten Kammer gestanden hatten, um 500 Sporen einer Kapsel zu messen. 
Auf diese Weise wurde erreicht, daß die Sporen annähernd eine gleich lange Zeit 
im Wasser lagen, bis sie gemessen wurden; andererseits konnten Doppelmessungen 
von Sporen durch das häufige Wechseln der Sporenportionen vermieden werden. 

2. Pogonatum aloides P.B. Kurve: Abb. 1a. Frisches Material, reife Kapseln, 
noch geschlossen. 500 Sporen einer Kapsel gemessen in Wasser (im ganzen 3 Kap- 
seln mit je 500 Sporen), Objektiv 40mal, Meßokular 7mal, sonst Meßmethode wie 
bei Leucobryum glaucum. 

3. Barbula unguiculata Hepw. Kurve: Abb. 2. Herbarmaterial von Herrn 
Prof. Lorcu. Kapseln noch geschlossen, gesammelt Anfang Oktober, gemessen 

a b 
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Abb. 1 a und b. Sporengrößenkurve von Pogonatum aloides P. B. und von Leucobryum 
glaucum SCHPR. Gemessen wurden jeweils 500 Sporen einer Kapsel. 


3.3.35, 500 Sporen je einer Kapsel, im ganzen 3 Kapseln. Jede Sporenportion 
blieb 24 Stunden in Wasser liegen. 

4. Splachnum pedunculatum (Hups.) Linps. = Splachnum sphaericum (Linn. f.) 
Swartz. Sporenmaterial von Herrn Dr. P. ARENS, Hilversum. Fundort: Porsi, 
Jokkmokk (Schweden), gesammelt: 26. 7. 33. 

Sporenbehandlung wie bei Barbula, da es sich ebenfalls um Herbarmaterial 
handelte. 

Bei Barbula und Splachnum wurden die Sporen gemessen mit Immersion und 
MeBokular 7. 

Abb. 1 b zeigt die Sporengrößenkurve für 500 Sporen einer Kapsel 
von Leucobryum glaucum. Die Kurve ist eingipfelig und steil, den Mittel- 
wert von 16,65 u erreichten 50,4%. Wie wenig die unter und über diesem 
Wert liegenden Sporengrößen vertreten waren, geht aus dem Verlauf 
der Kurve hervor. Abb. 1 a veranschaulicht die Sporengrößenverhältnisse 
von Pogonatum aloides P. B. (ebenfalls gewonnen durch Messung von 
500 Sporen einer Kapsel); den mittleren Wert von 12 u besaßen 52%. 
Abb. 2 gibt die Sporengrößenverhältnisse von Barbula unguiculata Hepw. 
wieder; diese Art hatten Ex. und Em. MARCHAL als heterothallisch er- 
mittelt. Auch diese Kurve ist eingipfelig. Bei Splachnum pedunculatum 











8 A. Woesler: 
(Hups) Linps., Abb. 3, wurden 500 Sporen in ihrer Längen- und Breiten- 
ausdehnung gemegsen und aus diesen beiden Maßen für jede Spore das 
Mittel genommen. Die Sporen dieser Art können länglich und kugelig 
sein; es sind aber auch alle Übergangsstufen zwischen diesen beiden 
Formen vorhanden. SCHWEIZER hatte 1923 für diese Art, Splachnum 
sphaericum (Linn. f.) Swartz = Splachnum 
pedunculatum (Huns.) Linps., Heterothallie 
festgestellt. Auch diese Kurve weist nur einen 
* Gipfel auf. An und für sich kann man aus der 
Eingipfeligkeit dieser Kurven schließen, daß 
bei diesen Arten Heterosporie im Sinne von 
Sexualdimorphismus nicht vorzuliegen scheint. 
Einen endgültigen Beweis, daß keine Hetero- 
sporie vorhanden ist, bringen diese eingipfeligen 
Kurven nicht, denn es wäre an und für sich 
€ denkbar, daß sich aus den Messungen am ge- 
Hapw. (500 Sporen einer mischten Sporenmaterial eine doppelgipfelige 
Kapsel). Kurve ergibt, deren 2 Gipfel so nahe beiein- 
ander liegen, daß sich die Schenkel überdecken. 
Nur durch den Versuch kann die Frage der Heterosporie endgültig ge- 
löst werden. Ich schließe mich in dieser Frage durchaus der Ansicht von 
Herrn Prof. v. WETTSTEIN, Berlin-Dahlem, und Herrn Dr. P. ARENS, 
Hilversum, an, die mir brieflich ihre Meinung 
Statue über die Beweiskraft der Eingipfeligkeit der 
\pecinadetin Kurven in der Frage der Heterosporie mit- 
| 1 teilten. Durch Aussaaten allein könnte fest- 
S 








Rs 





gestellt werden, ob die kleinen, d. h. unter dem 
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4 \ Mittelwert liegenden Sporen, mehr die eine, 
und die größeren, d. h. über dem Mittelwert 

env © # #3 liegenden Sporen mehr die andere Geschlechts- 
Abb. 3. Kurve der mittleren tendenz besitzen. Man kann selbst bei ver- 
Sporengröße =~. dpi hältnismäßig geringer Streuung! aus der 
er Splachnum sphaericum  Eingipfeligkeit der Sporengrößenkurven nur 
(Linn. f.) SwarTz. schließen, daß Heterosporie im Sinne von 
Größenunterschieden nicht wahrscheinlich ist. 

Ob Unterschiede zwischen den $ und 2 primären Protonemata be- 
stehen, ist bis jetzt noch nicht geprüft worden. Dagegen sind Unter- 
suchungen im Gange, die zeigen sollen, ob sich sekundäre Protonemata, 
d. h. solche Vorkeime, die aus Blättern von $ und 9 Stämmchen gezogen 
wurden, voneinander unterscheiden. Es sollen geprüft werden: Größen- 
verhältnisse, Teilungsgeschwindigkeit, Zeitpunkt der Knospenanlage 
usw. Zu diesem Zwecke werden Blätter von 4 und 2 Stämmchen aus 
gleichartigen Stammkulturen unter gleichen Kulturbedingungen (gleicher 


1 Vgl. W. JOHANNSEN: Elemente der exakten Erblichkeitslehre, 1. Aufl. 1909. 
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Nährboden, gleich lange Versuchsdauer usw.) gezogen. Ich verwende beim 
beim Vergleich der $ und 9 sekundären Protonemata zwei Methoden, die 
sich gegenseitig ergänzen. Da die Versuche mehrmals hintereinander 





Na 
Ay 
Sy yi 


Abb. 4. Vergr. etwa 9mal. Fünf antheridientragende Stämmchen einer Kultur. 
Näheres s. Text. 


angestellt werden müssen, werde ich erst später an anderer Stelle darüber 
berichten. 

Im folgenden Abschnitt sollen die Unterschiede im Bau der 4 und 
2 Stämmchen nur kurz besprochen werden, da ich später ausführlicher 
darauf zurückkommen werde. 

Vergleicht man antheridien- und archegontragende Stämmchen einer 
Versuchsreihe miteinander, so treten die Unterschiede der beiden ,,Ge- 
schlechtspartner“ klar hervor. Schon makroskopisch lassen sich Kulturen 





b 
Abb. 5. Vergr. etwa 120mal. a Querschnitt durch einen ? Gametangiensta: 
durch einen d Gametangienstand, Stämmchen 6 mm lang 


nd; b Querschnitt 





mit ¢ Stämmchen von denen mit 2 Stämmchen leicht erkennen. 
In den 2 Kulturen sind die Stämmchen ziemlich einheitlich gestaltet, 
die Achsen sind kräftig, die Beblätterung ist sehr dicht. Archegon- 
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tragende Stämmchen wurden in den Kulturen bis 3 cm lang. Dagegen 
boten die unter den gleichen Kulturbedingungen gezogenen $ Stämmchen 
ein anderes Bild. Die kräftigsten antheridientragenden Stämmchen 
erreichten in den Reagenzröhren eine Länge von etwa 2 cm. Ich stelle 
diese $ Stämmchen als ‚normale Männchen“ den viel kleineren, manch- 
mal nur 0,5 mm großen „Zwergmännchen‘“ gegenüber. Die Zwerg- 
männchen von Leucobryum möchte ich als Kümmerformen deuten. Die 
Stämmchenlänge und der Stämmchendurchmesser der „normalen Männ- 
chen“ sind viel geringer als die der ? Stämmchen. Während die archegon- 
tragenden Stämmchen in den Kulturen selten verzweigt waren, zeigten 
die $ Stämmchen (s. Abb. 4, 8. 9) ein Verzweigungssystem, das dem 
Sympodium der höheren Pflanzen analog ist. Die Hauptachse schließt 
mit der Bildung von Antheridien, deren Zahl zwischen 4—14 schwanken 
kann, ab, ein Seitenzweig, der kurz unterhalb des Gipfels entsteht, stellt 
sich in die Verlängerung seines Muttersprosses, in dem er dessen antheri- 
dientragende Spitze zur Seite drängt. Auch bei diesem Seitenzweig erlischt 
das Längenwachstum infolge der Bildung der Antheridien. Diese Ver- 
zweigungsart kann sich mehrmals wiederholen (s. Abb. 4; 5 antheridien- 
tragende Stämmchen einer Kultur). 

Am Anfang entstehen in den Kulturen die normal großen $ Stämmchen ; 
bei längerer Versuchsdauer aber erreichen die später gebildeten Stämm- 
chen nicht mehr diese Größe und zuletzt entstehen am Protonema nur 
noch winzige, kaum !/, mm große unverzweigte Stämmchen, die meistens 
2, selten nur noch 1 Antheridium angelegt haben. Die Größenabnahme 
der Stämmchen beruht zum größten Teil auf einer Reduktion der Zellen- 
zahl. Bei den Zwergmännchen aber, die ich als Kümmerzwerge auffasse, 
spielte neben der Verminderung der Anzahl der Zellen noch die Ver- 
kleinerung der Zellgröße eine gewisse Rolle. Nähere Untersuchungen 
über die Beziehungen zwischen Zellgröße und Individuengröße bei den 
Kümmerzwergen sind im Gange. 

Die Blätter der $ Stämmchen sind kleiner und etwas schmaler als 
die der 9 Stämmchen. In den Reagenzglas-Kulturen waren die Peri- 
chaetialblätter der $ und 9 Gametangienstände nicht besonders typisch 
ausgebildet. 

Schlußbemerkung. 

Durch die vorliegende Untersuchung sollte der Versuch gemacht 
werden, das langumstrittene Problem der Zwergmännchen von Leuco- 
bryum glaucum wenigstens bis zu einem gewissen Grade zu klären. Dabei 
sind eine Menge von Fragen aufgeworfen, die noch weiterer Klärung 
bedürfen. Diese Fragen beziehen sich nicht nur auf die morphologischen 
Unterschiede der sekundären Geschlechtsmerkmale, sondern auch auf 
Differenzierungen physiologischer Natur zwischen den ,,Geschlechts- 
partnern“. Völlig ungeklärt sind noch die cytologischen Verhältnisse 
dieses heterothallischen Mooses. 











A. Woesler: 


Zusammenfassung. 


Auf Grund experimenteller Untersuchungen erwies sich Leucobryum 
glaucum Scupr. als heterothallisch — echt haplo-diözisch, d.h. jede Spore 
vermag nur einen eingeschlechtigen Gametophyten hervorzubringen. 

Es liegt ferner bei L. glaucum Geschlechtsdimorphismus vor, der 
in der Gestaltung der $ und 2 Stämmchen klar hervortritt. Die 
antheridientragenden Stämmchen bleiben, wenn beide ,,Geschlechts- 
partner‘ unter den gleichen Vegetationsbedingungen gehalten werden, 
hinter den © Stämmchen an Größe mehr oder weniger zurück. 

Während die archegontragenden Stämmchen in den Kulturen an- 
nähernd gleich kräftig entwickelt sind, ist das bei den $ Stämmchen nicht 
der Fall. 

Während am Anfang verhältnismäßig große ‚Männchen‘ in den 
Kulturen entstehen, bleiben die später hinzukommenden 4 Stämmchen 
hinter den zuerst gebildeten an Größe zurück und zuletzt entwickeln 
sich am © Protonema nur winzige, bisweilen nur noch 1/, mm große 
$ Stämmchen: die Zwergmännchen. Die Zahl der Antheridien kann 
bei den Zwergmännchen sogar bis auf 1 reduziert werden. 

Es wurde ferner geprüft, ob sich der Sexualdimorphismus bei Leuco- 
bryum glaucum nur auf die verschiedene Ausbildung der $ und 9 Stämm- 
chen erstreckt, oder ob auch die übrigen Abschnitte der Gameto- 
phyten: Sporen, Protonemata, morphologische Unterschiede aufweisen. 
Wie umfangreiche, unter besonderen Vorsichtsmaßregeln durchgeführte 
Sporenmessungen zeigten, scheint Heterosporie im Sinne von Größen- 
unterschieden nicht wahrscheinlich zu sein. Zur Klärung der Frage der 
Heterosporie diözischer Moose wurden im Anschluß an die Untersuchungen 
von Leucobryum glaucum noch von einigen anderen diözischen Moosen 
Sporengrößenkurven aufgestellt: von Pogonatum aloides P. B., Barbula 
unguiculata Hepw. und Splachnum pedunculatum (Hups) Linps. 
Alle Sporengrößenkurven waren eingipfelig. Wenn man auch aus der 
Eingipfeligkeit dieser Kurven, selbst bei geringer Streuung derselben, 
nicht den endgültigen Beweis für das Fehlen der Heterosporie bei diesen 
Moosen erbringen kann, so kann man doch mit einiger Sicherheit an- 
nehmen, daß Heterosporie im Sinne von Sexualdimorphismus nicht 
wahrscheinlich ist. 

Ob sich <ekundäre Geschlechtsmerkmale auch an primären und 
sekundären $ und 9% Protonemata finden lassen, muß noch geprüft 
werden. 
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UBER DIE MORPHOLOGISCHE BEDEUTUNG DES LEITBUNDEL- 
VERLAUFES IN DEN BLÜTEN DER RHOEADALEN UND ÜBER 
DAS DIAGRAMM DER CRUCIFEREN UND CAPPARIDACEEN!. 
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Orro EGGERS 


(Hamburg). 
Mit 16 Textabbildungen (38 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 15. Mai 1935.) 


A. Eigene Untersuchungen. 
I. Die Blüte der Crueiferen. 
a) Kurzer historischer Überblick. Stellungnahme zum Thema. 


Eine Durchsicht des Schrifttums zeigt, daß es bereits aus dem ver- 
gangenen Jahrhundert eine außerordentlich umfangreiche Literatur 
über den Bau der Cruciferenblüte gibt. Die früheren Arbeiten stammen 
durchweg noch aus der Zeit, in der Untersuchungen nur an handge- 
schnittenen oder an unzerlegten und ungefärbten Objekten gemacht 
werden konnten, während in den Studien der letzten Jahre das Mikrotom 
und die seiner Technik angepaßten Färbemethoden zur Verwendung 
gekommen sind. 


Im Rahmen dieser Untersuchung erübrigt es sich, auf die zahlreichen 
Auffassungen, die über den Aufbau der Kreuzblüte bestehen, näher ein- 
zugehen, da CEsP (1925) einen sehr ausführlichen und kritischen histo- 
rischen Überblick über die einschlägige Literatur gegeben hat. Ich 
beschränke mich daher auf eine kurze Besprechung der nicht mehr in 
dieser Veröffentlichung erwähnten Aufsätze. 

Zuerst ist eine Abhandlung von SAUNDERS (1923) über die Blüten- 
anatomie anzuführen, in der sie die schon von KLEIN (1894), CHODAT 
und LENDNER (1897) und anderen Forschern vertretene Ansicht wieder 
vorbringt, die Schote der Cruciferen bestünde aus vier orthogonalen 
Gliedern und nicht aus zwei transversalen, wie heute allgemein ange- 
nommen wird. Weitere Argumente zugunsten einer Vierfruchtblättrigkeit 
der Schote, auch auf Grund des Leitbündelverlaufes, bringen EAMES und 
Wizson (1928, 1930). Die letzte noch denkbare Zusammensetzung, 
nämlich die aus zwei medianen Gliedern, glaubt SPRATT (1932), wiederum 
nach Befunden im Leitsystem, dem Fruchtknoten der Cruciferen zuer- 
kennen zu müssen. 


1 Dissertation der Mathematisch-Naturwissenschaftlichen Fakultät der Ham- 
burgischen Universität. 
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Während diese Autoren sich besonders mit dem Gynöceum befassen, 
schildert ARBER (1931a, 1931b) den gesamten Leitbündelverlauf in der 
Kreuzblüte. Weiterhin stellt sie erneut fest, daß die transversalen Kelch- 
blätter stets unterhalb der medianen inseriert sind (schon bei WYDLEr, 
1859, und bei KLEIN, 1894) und daß die von EıcHLer (1865) als Vorblatt- 
rudimente gedeuteten Bildungen auch am Grunde von Laubblättern vor- 
kämen, also nicht in seinem Sinne auszuwerten seien (desgl. schon KRAUSE, 
1846, und SCHUMANN, 1890). Aus beiden Beobachtungen folgert sie, daß 
bei den Cruciferen, entgegen der herrschenden EıcHLerschen Ansicht, 
nicht der mediane, sondern der transversale Kelchkreis der äußere sei. 
Dieser Schluß kann natürlich auf die Vorstellung, die wir uns über den 
sonstigen Aufbau der Kreuzblüte zu machen haben, nicht ohne Einfluß 
sein. Trotzdem stellt ARBER keine weiteren, an diese Tatsache anknüp- 
fenden diagrammatischen Betrachtungen an. 

SAUNDERS (1932), von der von ihr angenommenen Tetramerie des 
Fruchtblattkreises ausgehend, vertritt eine Auffassung über das Cruci- 
feren-Diagramm, die schon LINDLEY (1853) geäußert hat. Nach dieser 
Ansicht besteht die Kreuzblüte aus fünf eo cea Kreisen nach der 
Formel: K4, C4, A4+4, G (4). 

Mit dem Andröceum beschäftigt sich eine Arbeit von JARETZKY (1928). 
Er beschreibt Beobachtungen an verbildeten Staubblättern, die die 
EıcHLersche Auffassung der Verdopplung medianer Staubblattanlagen 
bei Cruciferen bestätigen. VENEMA (1930) schildert Bildungsabweichungen 
von Sisymbrium Alliaria mit kräftig entwickeltem Gynophor und laub- 
blattähnlichen Vorblättern. 

Schon aus diesem kurzen Überblick geht hervor, in welch starkem 
Maße seit einigen Jahren der Leitbündelverlauf zur Beantwortung morpho- 
logischer Fragen herangezogen wird. Sein Wert für die Blütenmorphologie 
ist aber durchaus umstritten. GOEBEL (1923, S. 1559) spricht ihm z.B. 
jegliche Bedeutung ab. Deshalb habe ich versucht, die Richtlinien auf- 
zufinden, nach denen in den Blüten der Rhoeadalen das Leitgewebe an- 
gelegt wird, um daraus die dem Leitsystem tatsächlich zukommende Be- 
deutung für die Morphologie festzustellen. Darüber hinaus wurde ich 
durch die Befunde an dem zu diesem Zwecke untersuchten Material ! 


1 Die folgenden Arten haben mir zur Untersuchung vorgelegen: 


Aethionema armenum, Aubrietia deltoidea, Capsella bursa pastoris, 
Alyssum argenteum, ‘a intermedia, Cardamine amara, 
incanum, ” tauricola, #4 pratensis, 
montanum, Barbaraea vulgaris, Cochlearia Armoracia, 
a saxatile, Brassica alba, danica, 
Arabis albida, i campestris, Crambe cordifolia, 
alpina, és Sinapistrum, »  Litwinowii, 
Holboellii, Bunias Erucago, > maritima, 
mollis, “a orientalis, 3 tatarica, 


procurrens, Camelina sativa, Draba aizoides, 
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veranlaßt, ein neues Diagramm der Cruciferen aufzustellen, da sie mit 
dem allgemein angenommenen Blütengrundriß nicht in Einklang zu 
bringen waren. Daher mußten auch die Homologien zwischen den Blüten- 
kreisen der Cruciferen und Capparidaceen einerseits und denen der Fuma- 
rioideen andererseits einer erneuten Betrachtung unterzogen werden ! 


b) Der Grundplan. 

Nach einer von EIcHLER im Jahre 1865 veröffentlichten Ansicht, die 
bis heute fast allgemein als richtig anerkannt wird, besteht der Kelch der 
Kreuzblüte aus zwei zweigliedrigen Kreisen, einem medianen äußeren und 
einem transversalen inneren (Abb. 16C). Es folgen vier diagonale Blumen- 
blätter und danach zwei kurze transversale Staubblätter und ein Kreis 
längerer, dessen vier Glieder paarweise der Medianen genähert stehen. 
Diese Paare werden von EICHLER als durch Verdopplung medianer Glieder 
entstanden angesehen. Der Fruchtknoten besteht nach ihm aus zwei 
transversalen, zu einer Schote verwachsenen Gliedern. Der Einsatz der 
Blüte soll durch das Tragblatt und zwei regelmäßig abortierte Vorblätter 
gegeben sein. 

c) Die Einzelentwicklung. 

Stets erschien den Forschern zur Deutung des Bauplans der Kreuz- 
blüte die Kenntnis der Einzelentwicklung der Phyllome von höchster 
Wichtigkeit. Da es jedoch außerordentlich schwierig ist, diese zu beob- 
achten, stimmen die Ergebnisse der Untersuchungen durchaus nicht 
überein, sondern es haben, wie SCHUMANN (1890, S. 176) sagt, ,,die Autoren 
aus der Entwicklungsgeschichte hauptsächlich die Anlagefolgen heraus- 
gelesen, die der bereits vorher fertigen Deutung entsprachen‘. 

Nach den Beobachtungen von PAYER (1857), EıchLer (1865) und 
SCHUMANN (1890) wird zuerst das vordere Kelchblatt angelegt. Über die 
Anlagefolge der nächsten Glieder gehen aber die Ansichten schon ausein- 
ander. Nach SCHUMANN (1890, S. 181) entstehen — mindestens bei 


Erophila vulgaris, Lepidium graminifolium, Raphanus Raphanistrum, 
Erysimum alpestre, = virginicium, Rapistrum rugosum, 

fr cheiranthoides, Lunaria rediviva, Sisymbrium Alliaria, 

à Perofskianum,  Matthiola incana, a austriacum, 
Hesperis matronalis, Nasturtium amphibium, > Irio, 
Iberis saxatilis, er austriacum, a officinale, 

„  semperflorens, a palustre, fe Sophia, 
Isatis tinctoria, ee silvestre, Stenopetalum robustum, 
Lepidium apetalum, Peltaria alliacea, Teesdalea nudicaulis, 

pr crassifolium, m turkestanica, Vesicaria graeca. 


1 Die Untersuchungen wurden an 204 dicken Mikrotomschnitten durch- 
geführt, die mit Säurefuchsin oder mit Methylenblau gefärbt wurden. Das Material 
entstammt zum größten Teil dem Hamburger Botanischen Garten oder wurde in 
Hamburgs Umgebung gesammelt. Von anderen Orten stammendes Herbar-Material 
habe ich nur in geringem Umfange benutzt. Dieses war in keinem Falle über 
2 Jahre alt. 
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Iberis semperflorens und Erysimum Perofskianum — nach dem vorderen 
Kelchblatt die beiden seitlichen und zuletzt das hintere, welches die beiden 
transversalen aber rasch im Wachstum überholt. Dieselbe Anlagefolge 
stellt PAYER (1857, S. 210) für Cheiranthus Cheiri fest, während nach ihm 
sonst auch das hintere Kelchblatt vor den beiden seitlichen angelegt wird. 
Nach EıcHLer (1865, S. 517) gibt nur diese letzte Angabe die tatsächlich 
vorliegenden Verhältnisse wieder. WRETSCHKO (1868) hingegen konnte 
für die ,,Zeitfolge der sepala“ keine ‚alle Fälle beherrschende Gesetz- 
mäßigkeit‘‘ ableiten. 

Um eine Klärung zwischen diesen Meinungen herbeizuführen, habe 
ich eine große Anzahl junger Blütenstände von verschiedenen Arten im 
Längs- und Querschnitt untersucht, aber bei keiner Art die von den 
älteren Beobachtern angegebene Entstehungsfolge gefunden. Es ist daher 
nötig, die Einzelentwicklung der Kreuzblüte eingehend zu beschreiben, 
wobei der Einfluß, den die räumlichen Verhältnisse im jungen Blüten- 
stand darauf ausüben, eine besondere Beachtung verlangt. 

Die Blüten sind in der Regel zu vielzähligen Trauben vereinigt. Hier- 
von machen nur einige großblütige Gattungen, wie Aubrietia und Matthiola, 
eine Ausnahme, bei denen die Anzahl der Blüten in einem Blütenstande 
gering ist. Die junge Infloreszenz ist stets in der Mitte eingesenkt, 
(Abb. 2) und oftmals neigen sich die älteren Knospen über dem Vege- 
tationskegel zusammen. Dadurch wird besonders bei den mehrjährigen 
Arten ein wirksamer Schutz der jüngsten Anlagen erreicht. Diese Er- 
scheinung können wir am besten bei der ausdauernden Gattung Iberis 
beobachten. Hier sind alle Blüten stark transversal-gestreckt und be- 
sitzen in der Medianen nur eine geringe Tiefe. Der junge Blütenstiel 
biegt sich in einem annähernd rechten Winkel zur Mitte hin, und die 
flachen Knospen legen sich wie Schuppen über dem Vegetationskegel 
zusammen, wobei jede ältere Blüte die Lücke zwischen zwei auf benach- 
barten Radien stehenden jüngeren Knospen bedeckt. 

Die Uranlagen der Blüten entstehen kurz unterhalb der Spitze des 
Vegetationskegels als kleine halbkugelige Höckerchen, die, annähernd 
Zylinderform annehmend, von ihrer Grundfläche fortwachsen (Abb. 2). 
Ihre Größe steht in direktem Verhältnis zu der Größe der Blüten, die aus 
ihnen hervorgehen sollen. Infolge der zentralen Einsenkung des jungen 
Blütenstandes können sich die Blüten dorsal stets von den anderen unbe- 
einflußt entwickeln ; aber vorn haben sie in der Regel bei ihrer Entstehung 
Kontakt mit den auf benachbarten Radien vorangehenden Knospen. 
Nur bei großblütigen Formen stehen die jüngsten Anlagen nicht mit 
älteren in Berührung 1. 

1 Auf den Präparaten besteht zwischen allen Knospen, auch im engsten Blüten- 
stand, ein Zwischenraum von mindestens 10—15 u. Dieser ist auf eine durch die 


Einbettungsmaßnahmen hervorgerufene Schrumpfung der Blüten zurückzuführen. 
In aufblühenden gefüllten Knospen, in denen eine gegenseitige Berührung der 


Planta Bd. 24. 2 
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Wenn das Primord der Blüte eine entsprechende Größe erreicht hat, 
entstehen an ihm die vier Kelchglieder. Sie erscheinen entweder alle 
annähernd gleichzeitig und auf ungefähr gleicher Höhe, oder aber die 
transversalen Glieder werden früher als die medianen und bis über 20 u 
unter ihnen angelegt (Abb. 1D--F bei 1 und 2). Besonders gut ist diese letzte 
Anlagefolge bei den großblütigen Arten zu beobachten, bei denen die 
ersten Anlagen, wie schon erwähnt, eine im Verhältnis zu denen der klein- 
blütigen recht beträchtliche Größe aufweisen. Gefunden habe ich sie bei 
Arabis Holboellii, A. mollis, A. procurrens, Aubrietia intermedia, Erysimum 
cheiranthoides, E. Perofskianum, Iberis saxatilis, I.semperflorens, Matthiola 





Abb. 1". Querschnittfolge aus einem jungen Blütenstand von Iberis saxatilis. 1 und 2 bezeichnet 
junge Knospen, an denen die ersten Stufen der Kelchentwicklung zu beobachten sind. 


incana ; außerdem bei den Folgeblüten der durchwachsenen Formen von 
Alyssum sazxatile, Arabis albida, A. alpina und Cardamine pratensis. Aber 
auch bei einigen kleinblütigen Arten wie Capsella bursa pastoris, Lepidium 
crassifolium, L. graminifolium und Nasturtium silvestre ist der räumliche 
und zeitliche Unterschied in der Anlage der Kelchglieder deutlich zu 
beobachten. Fälle, in denen beide medianen Kelchglieder vor den trans- 
versalen angelegt werden, oder in denen die medianen unterhalb der trans- 


Petalen und Petaloiden außer Frage steht, beträgt dieser auf Schrumpfung zurück- 
zuführende Abstand der Phyllome sogar 30—40 u. Es zeigen aber gelegentliche 
Eindellungen an älteren Knospen, dort wo sie die jüngsten berühren, deutlich, 
daß ein Kontakt stattgefunden haben muß. 

1 Für diese wie für die anderen Abbildungen gilt die folgende Zeichenerklärung: 
Punktiert Schnitte durch Kelchglieder, senkrecht gestrichelt Schnitte durch Kron- 
blätter, schräg gestrichelt Schnitte durch Drüsen, schwarz ausgefüllt Schnitte durch 
Nebenblätter, zwei parallele Striche Verlauf von Leitbündeln. @ bezeichnet die 
Abstammungsachse. 
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versalen entstanden, habe ich bei Cruciferen nicht beobachtet. Jedoch 
wird bei Lepidium apetalum und L. virginicum durch den Einfluß räum- 
licher Verhältnisse das hintere Kelchblatt früher als die transversalen, 
aber trotzdem nicht tiefer als diese, angelegt (vgl. unten). 

Während also die transversalen Kelchglieder in der Anlage häufig 
einen Vorsprung vor den medianen haben, kehrt sich diese Beziehung 
bei der nun einsetzenden Entwicklung um. Die Raumverhälinisse inner- 
halb des jungen Blütenstandes bringen es nämlich mit sich, daß zwar 
zur Entwicklung der medianen Kelchglieder genügend Raum vorhanden 
ist, daß aber die transversalen durch die überstehenden Blütenböden der 
auf benachbarten Radien vorangehenden Knospen im Wachstum gehemmt 
werden (Abb. 1C—F bei 1 und 2, vgl. die Größe der medianen Kelch- 
glieder im Verhältnis zu der der transversalen). 
Diese müssen solange ihr Wachstum einstellen, 
bis die älteren Knospen durch die Streckung 
ihres Blütenstiels aus dem Verband des jungen 
Blütenstandes herausgehoben sind. Später 
überholen dann allerdings bei manchen Arten 
die transversalen Kelchblätter die medianen 
beträchtlich an Größe. oak nn 

Nachdem die Kelchglieder eben erschienen Does : 
sind, beginnt eine Förderung der Vorderseite 
des jungen Blütenstiels, wodurch die Knospen aus der anfänglichen 
Schräglage aufrecht zu stehen kommen (Abb.2). Bei stärkerer Förderung 
entsteht das oben von Iberis beschriebene Zusammenneigen der jungen 
Anlagen über dem Vegetationskegel. Die Förderung beschränkt sich 
aber nicht auf den Blütenstiel allein, sondern auch das Wachstum des 
vorderen Kelchblattes wird etwas beschleunigt, und dieses gelangt daher 
(vgl. 8.45) in der Regel über das hintere zur Deckung. 

Etwas anders ist die Entwicklung bei den beiden Arten Lepidium 
apetalum und L. virginicum, bei denen die Biegung des Blütenstiels 
bereits eintritt, bevor noch irgendwelche Phyllome ausgegliedert sind. 
Da bei ihnen außerdem die Blüten in der jungen Infloreszenz sehr 
dicht stehen, wird der vordere Teil des noch ungegliederten Blüten- 
bodens durch die Aufbiegung eng in den Winkel hineingedrückt, 
der von den Blütenböden und -stielen der benachbart vorangehenden 
Knospen gebildet wird. So kommt seine ganze vordere Hälfte in Berüh- 
rung mit den älteren Anlagen, und als Folge dieser Raumverhältnisse 
erscheint das hintere Kelchblatt vor dem vorderen und den seitlichen 
und gelangt an der Spitze über diese zur Deckung (Abb. 2). 

Es steht noch der Beweis dafür aus, daß es tatsächlich äußere Ein- 
wirkungen sind, durch die die transversalen Kelchblätter in ihrer Ent- 
wicklung gehemmt werden. Es könnten ja auch innere Ursachen der 
Anlaß dazu sein. Für die erste Auffassung sprechen aber die Befunde bei 

7% 
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Arabis procurrens und A. mollis (Abb. 3). Bei diesen beiden Arten ist 
nämlich der junge Blütenstand so locker und unregelmäßig gebaut, 
daß eine gegenseitige Berührung der jungen Knospen nicht in allen Fällen 
eintritt. Daher unterbleibt häufig die Hemmung der transversalen Kelch- 
blätter. Da diese bei den erwähnten Arten aber deutlich als die ersten 
angelegt werden, sind sie von Anfang an etwas weiter entwickelt als die 





medianen und decken diese an den Rändern. Solche Deckungsänderung 
habe ich bei gut 40% aller Blüten von Arabis procurrens beobachtet. 
Bei À. mollis trat sie weniger häufig und oftmals nur an zwei oder drei 
Rändern ein. Einzelne Fälle kommen wohl bei jeder Art gelegentlich 
vor. Gefunden habe ich sie noch bei Alyssum argenteum, A. saxatile, 
Bunias Erucago, Camelina sativa, Crambe cordifolia, Lepidium virginicum, 
Matthiola incana und Peltaria turkestanica !. Auch bei zentral-durch- 
wachsenen Formen von Alyssum, Arabis und Cardamine treten durch 
ungehindertes Wachstum aller Kelchglieder diese Deckungsänderungen 
auf (vgl. 8. 28f.). 

1 Nach Saunpers (1932, S. 178) soll ARBER gleichfalls solche Deckungsände- 


rungen gefunden haben. In der angegebenen Arbeit habe ich jedoch nichts Ähnliches 
finden können. 
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Mit den Kelchblättern alternierend entstehen gleichzeitig und vonein- 
ander unabhängig die vier Blumenblätter, die auf einer sehr frühen Stufe 
verharren und erst kurz vor dem Erblühen weiterentwickelt werden. 
Nach ihnen treten die transversalen Staubblattanlagen hervor. Sie 
bilden sich bei den meisten Arten an den Stellen, die ihrer Insertion ! 
in der ausgewachsenen Blüte entsprechen, also gewöhnlich etwas höher 
als die Petalen, bisweilen aber auch niedriger als diese. 

Als nächste Phyllome folgen in der Anlage die medianen Staubblatt- 
paare, und zwar erscheint, wie schon SCHUMANN (1890, S. 182) hervorhebt, 
jedes Staubblatt als ein von den anderen getrenntes Primord. Wie bei 
der Anlage der Kelchglieder hat sich auch hier die Beobachtung EICHLERs 
(1865, 8.518) und Payers (1857, S.211) nicht bestätigt. Nach ihrer 
Angabe soll nämlich jedes Paar aus einer gemeinsamen Anlage entstehen, 
die sich sofort nach ihrem Auftreten teilt, und die EICHLER als ,,elliptisch- 
wulstförmig‘‘ beschreibt. Die Primordien dieser Phyllome erscheinen 
jedoch wie die anderen auch alsetwa halbkugelige Anlagen. Nur beisolchen 
Lepidium-Arten, die in der Medianen vorn und hinten jeweils ein Staub- 
blatt ausbilden, hat die erste Anlage die von EICHLER angegebene Form 
und erstreckt sich über die ganze Breite des Blütenbodens. 

Auch den Fruchtknoten betreffend decken sich meine Beobachtungen 
mit denen der drei angegebenen Forscher nicht. Nach ihnen soll er zuerst 
durch zwei transversale Höcker — nach EıcHLER halbmondförmig zur 
Medianen hingreifend — angedeutet sein, die bald in der Medianen mit- 
einander in Berührung treten. Tatsächlich erscheint er aber stets als 
ein ovaler Wall, der seinen größeren Durchmesser in der Transversalen 
hat. Dabei hat dieser Wall nicht einmal an seinen transversalen Kanten 
seine größte Mächtigkeit, woraus man die abweichenden Beobachtungen 
vielleicht erklären könnte. Jene sind im Gegenteil oft überraschend dünn, 
und die medianen Wandungen, die die Plazenten bilden, sind von vorn- 
herein dicker und erheben sich über die seitlichen. 

Bei der fortschreitenden Entwicklung der Blüte bildet sich im Blüten- 
boden und in den Phyllomen Leitgewebe. Ausgehend von getrennten 
Strängen im Blütenstiel entsteht zunächst der Zentralzylinder im Blüten- 
boden. Von ihm aus werden die Phyllome durch zunächst gefäßlose 
Bündel innerviert, die als Reihen stark lichtbrechender Zellen gleich- 
zeitig im Blütenboden und in den Phyllomen angelegt werden. Die Haupt- 
bündel der vier Kelchblätter bilden sich zuerst. Ihnen folgen rasch die 
Stränge für deren Randadern, von denen je zwei den Zentralzylinder über 
ein gemeinsames Diagonalbündel erreichen. Hierauf bilden sich die Bündel 
für die Staubblätter und die Fruchtknotenwandungen. Dann erst werden 
die Petalen mit Leitgewebe versehen; denn sie entwickeln sich, wie wir 
gesehen haben, als letzte Phyllome der Blüte, obwohl ihre Primordien 


gleich nach denen der Kelchglieder entstehen. Ihre Bündel schließen 


1 Unter ,,Insertion“ ist stets die äußere gemeint (vgl. S. 37 f.). 
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sich aber nicht unmittelbar an den Zentralzylinder an, sondern an die 
diagonalen Stränge-für die Kelchrandadern. Nach ihnen werden nur 
noch die Plazentarstränge gebildet. 

Bei der Anlage ist das Leitgewebe undifferenziert, aber es wird bald 
in Sieb- und Gefäßteil geschieden. Nur an den Insertionsstellen der Petalen 
und Staubblätter bilden sich die Gefäße in den Bündeln erst kurz vor 
dem Aufblühen. Die Plazentarstränge enthalten auch im ausgewachsenen 
Zustande selten Gefäße. 


d) Der Bündelverlauf und die Insertion der Phyllome. 

Eine Aufgabe der vorliegenden Arbeit war die Nachprüfung der schon 
veröffentlichten Befunde über den Leitbündelverlauf innerhalb der 
Blüte im Bereich der Rhoeadalen und die Ausdehnung der Untersuchung 
auf eine möglichst große Anzahl von Gattungen und Arten. Es hat sich 
gezeigt, daß meine Beobachtungen an etwa 60 Arten von Cruciferen mit 
denen von KLEIN (1894) und ARBER (193la, 1931b) in den Hauptzügen 
übereinstimmen. Ich konnte jedoch die früheren Arbeiten in wesentlichen 
Punkten ergänzen und habe die Befunde anders ausgewertet. 

Der Blütenstiel weist je nach der Art zwei transversale, vier ortho- 
gonale oder auch mehr Bündel auf, die parallel verlaufen und nur selten 
untereinander anastomosieren (Abb. 4A). Im ersten Falle werden beide 
Bündel unmittelbar von dem Zentralzylinder der Hauptachse abgegeben, 
in den anderen Fällen verlassen diesen zwei oder drei Bündel, die sich bald 
zu der erwähnten Anordnung aufteilen. Der Querschnitt des Blütenstiels 
ist rund oder, oft bei zweibündligen Formen, transversal-gestreckt. 

Am Grunde des Blütenbodens vermehrt sich das Leitgewebe, und die 
Bündel bilden einen geschlossenen Zylinder. Sein Umfang wächst mit 
der steigenden Weite des Blütenbodens und folgt in annähernd gleich- 
bleibender Entfernung dessen Mantel. Jedes ausgewachsene Phyllom 
besitzt ein Hauptbündel, welches auf dem Radius seiner Insertion ver- 
läuft. Daneben enthalten die Kelchglieder durchweg auch Randadern, 
und im Fruchtknoten treten Kommissuraladern zwischen den an seiner 
Bildung beteiligten Fruchtblättern auf. Oberhalb jedes Bündels, welches 
vom Zentralzylinder abzweigt, befindet sich eine Lücke im Leitgewebe, 
die weiter oben von beiden Seiten her wieder geschlossen wird. 

Zur weiteren Beschreibung teilen wir die untersuchten Arten in zwei 
große Abteilungen ein, zwischen denen aber keine feste Grenze zu ziehen 
ist. Zu der ersten, kleineren, gehören die Blüten, deren Kelchglieder 
annähernd gleiche Gestalt und fast gleiche Insertionshöhe haben, und 
bei denen auch die Insertion aller Staubblätter auf ungefähr derselben 
Höhe liegt. Diese Regelmäßigkeit in der Anordnung der Phyllome findet 
ihren deutlichsten Ausdruck in der Ausbildung des Nektariums, welches 
bei diesen Arten die Achse unterhalb der Staubblätter mehr oder minder 
ringförmig umschließt. Dieses besitzt nämlich keine festgelegte Gestalt, 
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sondern paßt sich bei den Cruciferen völlig den Gegebenheiten des Blüten- 
grundes an (GÜNTHART, 1910, S. 150). 

Die Blüten der zweiten Abteilung unterscheiden sich dadurch von 
denen der ersten, daß bei ihnen die transversalen Kelchblätter am Grunde 
kurz ausgesackt sind, und daß die Basen der medianen Phyllome gegen- 
über denen der gleichnamigen transversalen durch interkalares Wachs- 
tum der medianen Partien des Blütenbodens gehoben werden. Dadurch 
entstehen starke Insertionsverschiebungen, und die auch im Diagramm 
erkenntliche Zygomorphie tritt vermehrt in die Erscheinung. 

Schon EıcHLER nahm eine Vertikalverschiebung der Kelchglieder an, 
nachdem er feststellte, daß ,,häufig die transversalen Kelchglieder 
unterhalb der medianen inseriert seien (1865, S. 534). Die Ursache dafür 
glaubte er in der Entwicklung der starken Lateraldrüsen gefunden zu 
haben. Aber erst GÜNTHART (1910, S. 84) stellt fest, daß hier eine all- 
gemeine Hebung der medianen Teile des Blütenbodens vorliegt, von der 
die Stellung aller Phyllome zueinander beeinflußt sein kann. Auf Einzel- 
heiten über das Ausmaß der Hebung und die Stellung der Phyllome nach 
der Verschiebung geht GÜNTHART aber nicht ein. In späteren ana- 
tomisch-morphologischen Arbeiten wird die Vertikalverschiebung nicht 
wieder erwähnt. 

Über die Ursache der Medianhebung ist nichts auszusagen. Ein Ein- 
fluß des Nektariums ist nicht anzunehmen, da die Drüsen bei den Cruci- 
feren so spät angelegt werden, daß sie keinen Einfluß auf die Insertion 
der Phyllome ausüben können. Bemerkenswert ist, daß die Hebung in 
ihrem Ausmaß nicht artkonstant ist, wie auch GÜNTHART feststellt. 
Dieser Forscher meint, sie nähme mit steigender Meereshöhe zu. Ich 
glaube jedoch nicht, daß die physikalischen Grundbedingungen für diese 
Erscheinung so leicht zu erkennen sind. Das Material, welches mir zur 
Untersuchung diente, ist zum größten Teil in einer Höhe von etwa 20 m 
über dem Meere gewachsen. Trotzdem fand ich aber so starke Median- 
hebungen, wie sie GÜNTHART selbst in einer Höhe von über 1000 m nicht 
beobachtete (vgl. Abb. 5F). Es werden also bei der Hebung auch andere, 
noch unbekannte Faktoren eine Rolle spielen. 

Zunächst beschreibe ich den Leitbündelverlauf im Blütenboden der 
weniger stark zygomorphen Blüten, etwa von Cochlearia danica oder 
Draba aizoides (Abb. 5 A), wie er aber in den wesentlichen Zügen auch den 
Blüten mit Medianhebung zukommt. Die bei diesen auftretenden und 
mit der starken Zygomorphie in Zusammenhang stehenden Abweichungen 
werde ich später besprechen. 

Stets stehen die ersten Bündel, die wir bei der Betrachtung der Quer- 
schnitte vom Blütengrunde her den Zentralzylinder verlassen sehen, 
mit den Mittelnerven der transversalen Kelchbläiter in Verbindung 
(Abb.4B). Dann folgen die entsprechenden Bündel für die medianen 
und darüber vier diagonale Stränge, die sich nach kurzem Verlauf im 
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Blütenboden dreiteilen (Abb.4C). Mit ihren beiden Seitenästen ver- 
sorgen sie die benachbarten Kelchränder, und jeder mittlere Strang tritt 
in ein Blumenblatt ein (Abb. 4D). Auch bei den gelegentlich vorkommen- 
den Formen, bei denen die Blumenblätter rudimentär wohl vorhanden, 
aber nicht entwickelt sind, werden diese Diagonalbündel ausgegliedert. 
Da die unentwickelten Blumenblätter jedoch kein Leitgewebe brauchen, 
gabeln sich die Bündel hier nur zur Versorgung der Kelchränder. Manch- 
mal werden auch die Kelchrandadern nicht von den Diagonalbündeln 
abgegeben, sondern treten unmittelbar aus dem Zentralzylinder aus. 





Abb. 4. Querschnitt durch Blütenstiel und Blüte von Draba aizoides, schematisiert. 


Noch seltener, so gelegentlich bei den Blüten von Cochlearia Armoracia, 
C. danica, Crambe Litwinowii und Cr. maritima, zweigen sie innerhalb 
des Phylloms oder auch noch im Blütenboden von dem Mittelnerven 
selbst ab. 

Etwas oberhalb der Diagonalbündel erfolgt der Austritt der Stränge 
für die transversalen Staubblätter und danach, paarweise der Medianen 
genähert, der für die vier längeren (Abb. 4E). Hiernach gibt der Zentral- 
zylinder entweder sofort zwei Bündel für die Mittelrippen der trans- 
versalen Fruchtblätter ab, oder er schließt sich wieder und bildet unterhalb 
des Fruchtknotens ein kurzes Internodium und entläßt dann erst die 
erwähnten Bündel. Bei Lunaria wächst dieses Internodium zu einem 
Gynophor aus und erreicht zur Zeit der Fruchtreife eine Länge von 
mehreren Zentimetern. Die in der Medianen verbleibenden breiten Teile 
des Leitgewebes rollen sich unmittelbar nach dem Austritt der trans- 
versalen Bündel zu zwei kleinen Zylindern zusammen, die median in die 
Basis des Fruchtknotens eintreten (Abb. 4F). Sie reißen wenig höher 
an den Seiten auf, wodurch zwei Bündelpaare entstehen, deren Glieder 
median hintereinander liegen oder auch zu konzentrischen Bündeln ver- 
wachsen. Die nach innen gelegenen Leitgewebeteile versorgen als 
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Plazentarstränge die Samenanlagen. Sie sind, falls sie von den äußeren 
Bündeln getrennt auftreten, wie aus der Entstehungsweise hervorgeht, 
invers. Dieses ist aber nur bei wenigen Gattungen zu erkennen (Crambe), 
denn meistens enthalten sie keine Gefäße. Daher können wir im all- 
gemeinen ihre Orientierung nur durch die Verfolgung der Bündel von der 
Fruchtknotenbasis an feststellen. 

Während von den Plazentarsträngen nur Abzweigungen zu den 
Samenanlagen ausgehen und sie mit den obersten enden, können sich 


A 





Abb. 5. Diagramme der Insertion der Kelch-, Kron- und Andröcealglieder bei Blüten von 

A Nasturtium austriacum, B Capsella bursa pastoris, C Cardamine pratensis, D Camelina 

sativa, E Arabis procurrens, F Aethionema armenum. Der Mantel des Blütenbodens mit 

den Insertionspunkten ist aufgeschnitten und ausgebreitet gedacht. Die durch Linien 

verbundenen Punkte bezeichnen die Insertionsorte der Kelchglieder, die unverbundenen 

Punkte die der Kronblätter und die Kreise die der Staubblätter. Die medianen Radien 
sind durch M gekennzeichnet. 


die übrigen Bündel verzweigen und Seitenadern in die Fruchtknoten- 
wandungen eintreten lassen. Die medianen setzen sich in allen Fällen 
in die Narbe hinein fort und verästeln sich in ihr in verschieden starkem 
Ausmaße. Die transversalen enden meistens schon vorher. Wechsel- 
beziehungen zwischen der Narbengestalt und dem Bündelverlauf habe 
ich nicht feststellen können. Sowohl kopfige als auch zweilappige Narben 
können von vier orthogonalen Bündeln oder auch nur von den beiden 
medianen versorgt werden. Es ändert sich lediglich ihre Verästelung in 
der Narbe selbst. 

In der gleichen Reihenfolge wie die Bündel den Zentralzylinder ver- 
lassen, erfolgt auch die Insertion der Phyllome. Zuunterst finden wir 
stets die transversalen und darüber die medianen Kelchblätter, denen 
dann die anderen Phyllome folgen. 

Die zweite Abteilung, bei deren Blüten die Zygomorphie auch auf den 
Blütenboden übergreift, ist wesentlich größer. Bei einer leichten Hebung 
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der medianen Partien des Blütenbodens wird zunächst nur der Abstand 
der transversalen Kelchblätter von den anderen Phyllomen vergrößert, 
ohne daß sich die Zyklenfolge ändert (Abb. 5B). Bei stärkerer Hebung 
finden wir die Insertion der transversalen Staubblätter unterhalb der 
der medianen Kelchglieder und der Blumenblätter (Abb. 5C). Bei einem 
noch größeren Ausmaß kann die Hebung besonders den medianen Teil 
des Blütenbodens betreffen, während die anderen Bezirke auf ihrer ur- 
sprünglichen Höhe verharren. Dann liegt zwar die Insertion der medianen 
Kelchblätter oberhalb der der Petalen, doch ist in der Reihenfolge der 
anderen Kreise nichts geändert (Abb. 5D). Oder aber es werden auch die 
diagonalen Bezirke des Blütenbodens von der Hebung betroffen und wir 
erhalten die Insertionsfolge : transversale Kelchblätter, transversale Staub- 
blätter, Blumenblätter, mediane Kelchblätter, mediane Staubblätter, 
Fruchtknoten (Abb. 5Z). Im äußersten Falle kann die Hebung so stark 
sein, daß sich die Insertion der medianen Kelchblätter bei der der medianen 
Staubblätter oder gar oberhalb dieser befindet (Abb. 5F)1. 

Mit dieser verstärkten Zygomorphie sind gewisse Veränderungen im 
Leitbündelverlauf verbunden. Zunächst paßt sich die Austrittshöhe der 
Bündel aus dem Zentralzylinder der veränderten Insertion der von ihnen 
zu versorgenden Phyllome an. Nur die Diagonalbündel verlassen wesent- 
lich tiefer den Zentralzylinder, als man mit Rücksicht auf die Insertion 
der Petalen erwarten sollte; denn von ihnen gehen auch die Randadern 
für die transversalen Kelchblätter ab, und diese treten oft tief unter der 
Petalen-Insertion in die Ränder über. 

Aber auch die Verzweigungsweise der Diagonalbündel wird unter dem 
Einfluß der Medianhebung verändert. Bei den regelmäßigen Blüten 
dreiteilen sie sich einfach und entsenden die Seitenäste in die Kelchränder, 
während die mittleren Stränge in die Blumenblätter eintreten. Bei den 
verstärkt. zygomorphen Blüten gabeln sich die Diagonalbündel aber 
zunächst nur. Der zur Medianen gelegene Ast verläuft vom Zentral- 

1 Die Blüten der untersuchten Arten lassen sich in der folgenden Weise auf 
6 Gruppen verteilen, die sich durch den Grad der Medianhebung voneinander 
unterscheiden. 


1. Gruppe (Abb. 5 A): Sisymbrium Alliaria, Camelina sativa, 
Cochlearia Armoracia, i austriacum, Matthiola incana. 
»  danica, 3. Gruppe (Abb. 5 C): 5. Gruppe (Abb. 5 E): 
Draba aizoides s 2 
- ev Alyssum montanum, Arabis albida, 
Nasturtium austriacum. Srattlen alle, „ alpine, 
x a campestris, »»  Procurrens, 
on: Seuchen Cardamine pratensis, Crambe Litwinowii, 
Alysoum sazatile, . Erysimum alpestre, Erysimum cheiran- 
Brassica campestris, Sisymbrium austriacum. thoides, 
Bunine evientalie, Lunaria rediviva. 
Capsella bursa pastoris, 4. Gruppe (Abb. 5 D): ' 
Lepidium graminifolium, Aubrietia deltoidea, 6. Gruppe (Abb. 5 F): 


Peltaria turkestanica, pr tauricola, Aethionema armenum. 
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zylinder schräg aufwärts zur Peripherie des Blütenbodens, teilt sich erneut 
und liefert die Kelchlateraladern. Der andere Ast wendet sich dagegen 
seitwärts und tritt weiter oben in das Blumenblatt ein (Abb. 6). 

Die Entstehung dieser Verzweigungsweise zeigt uns die ontogenetische 
Entwicklung. Die Diagonalbündel und ihre Äste zu den Kelchrändern 
sind mit die ersten Stränge, die im Blütenboden ausgebildet werden. 
Wenn die Bündel der Blumenblätter entstehen, ist die Hebung schon 
eingetreten, und der Blütenboden hat eine stumpf-keilförmige Gestalt 
angenommen. Die Petalen liegen an den — transversalen — Seiten- 
flächen dieses Keiles. Von hier aus wird der Anschluß ihrer Mittelnerven 
an den nächstgelegenen Teil des Leitgewebes, die Diagonalbündel, her- 
gestellt, der daher von der Transversalen her erfolgt. 

Neben der Änderung in dem Verhalten der Diagonalbündel sind mit 
der Hebung noch andere Abweichungen im Leitbündelverlauf verbunden. 
Während der Querschnitt des Blüten- — = 
bodens in regelmäßigen Blüten nahezu 
kreisrund ist, hat er hier in seinen oberen 
Teilen elliptische Form. Seine größere 
Achse liegt in der Medianen. Daher 
nimmt auch der Zentralzylinder eine oft- 
mals ausgesprochen median-gestreckte > 
Gestalt an. Die Diagonalbündel können 2e ere duct sine me 
dann nicht mehr „diagonal“, d.h.um Bei z ein 2 hräg ~ den Insertions- 
45 Bogengrad von der Orthogonalen ab- =, 7 — N 
weichend, den Zentralzylinder verlassen, 
sondern sie treten der Medianen genähert aus, wie gewöhnlich die Bündel 
für die medianen Staubblattpaare. Der Austritt der Diagonalbündel aus 
dem Zentralzylinder kann sich der Medianen so weit nähern, daß in Einzel- 
fällen (Lunaria rediviva, Aethionema armenum) je zwei dieser Bündel 
vereint mit dem eingeschlossenen medianen Kelchstrang den Zentral- 
zylinder verlassen. Dieser Bündelkomplex teilt sich entsprechend und 
versorgt je ein medianes Kelchblatt, die beiden benachbarten Petalen 
und auch noch die Ränder der transversalen Kelchblätter. 

Nicht selten ist aber auch eine Transversalverbreiterung des Blüten- 
bodens und des Zentralzylinders zu beobachten (Iberis-Arten, vgl. 8. 17). 
In diesen Fällen können die Diagonalbündel den Zentralzylinder wiederum 
nicht „diagonal“ verlassen, wie auch die  Blumenblätter nicht voll 
„diagonal“ inseriert sind. Deren Insertion und der Austritt der erwähnten 
Bündel erfolgt hier vielmehr der Transversalen genähert, und die längeren 
Staubblätter stehen fast diagonal. 

In der Regel verlaufen die Leitbündel streng radial von ihrer Aus- 
trittsstelle aus dem Zentralzylinder auf das Phyllom zu. Nicht selten ist 
aber die Lücke, die oberhalb des Austritts eines Bündels im Zentral- 
zylinder besteht, noch offen, wenn der Aufbau der Blüte auf demselben 
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Radius bereits wieder einen neuen Strang verlangt. Dieser wird dann von 
dem nächstliegenden Teil des Zentralzylinders, einem oder beiden Rändern 
der Lücke, abgegeben und verläuft nun — statt radial — schräg auf den 
Insertionspunkt seines Phylloms zu (Abb. 6). Der Austritt des Leitbiindels 
braucht also nicht mit dem Radius übereinzustimmen, auf dem das 
zugehörige Phyllom inseriert ist. 


e) Bild: g Jh rh g 


1. Zentral-durchwachsene Bliiten. 

Im Rahmen dieser Untersuchung verdienen einige Bildungs- 
abweichungen Erwähnung, in erster Linie die gefüllten und zentral- 
durchwachsenen Formen von Alyssum sazatile, Arabis albida, A. alpina 
und Cardamine pratensis. Es sind Folgen durchwachsener Blüten, bei 
denen sich stets eine jüngere Blüte an der Stelle eines Fruchtknotens aus 
der vorangehenden erhebt. Sämtliche Staubblätter und in bestimmten 
Fällen auch die medianen Kelchblätter sind blumenblattähnlich aus- 
gebildet, während die transversalen Kelchblätter der verschiedenen 
Folgeblüten stets ihre normale Gestalt haben. Fruchtblätter oder Ver- 
treter dafür werden nicht angelegt. Ebenso fehlen die Drüsen. 

Der Verlauf der Leitbündel ähnelt durchaus dem normalen, nur 
fehlen in den oberen Blüten die Bündel für die abortierten Blumenblätter. 
Nach dem Austritt der Bündel für die Vertreter der längeren Staubblätter 
gibt der Zentralzylinder aber keine Bündel für den Fruchtknoten ab, 
sondern durchläuft geschlossen ein Internodium. Dann verlassen ihn 
wieder transversale und mediane Bündel, wie sie dem Kelchkreis normaler 
Blüten zukommen. Die Länge dieses Internodiums beträgt bei Alyssum 
saxatile zwischen zwei ausgewachsenen Blüten etwa 1,2 mm, bei Carda- 
mine bis zu 8 mm und bei den Arabis-Arten sogar 10 mm. Zwischen den 
jüngeren Blüten ist es entsprechend kleiner und beträgt zwischen den 
jüngsten nur 40—60 u. Die Länge steht offensichtlich in Beziehung zu 
den Fruchtformen. Sie ist bei den schotenfrüchtigen Gattungen Arabis 
und Cardamine um ein Mehrfaches länger als bei der schötchenfrüchtigen 
Alyssum. 

Der Kelch und die Krone machen bei diesen durchwachsenen Formen 
eine von Blüte zu Blüte fortschreitende Abwandlung durch. Diese ist 
besonders gut bei den Arabis-Arten zu beobachten, da bei ihnen der Kelch 
lange Zeit geschlossen bleibt und daher die Deckung unverwischt ist 
(Abb. 7). In der unteren Blüte ist er völlig normal, aber schon in der ersten 
Folgeblüte ändert sich seine Deckung. Die transversalen Sepalen decken 
an allen oder mehreren Rändern die medianen. Gleichzeitig werden die 
transversalen Glieder im Verhältnis zu den medianen etwas vergrößert. 
Diese relative Vergrößerung schreitet in den oberen Folgeblüten, gelegent- 
lich aber auch schon in der ersten, soweit fort, daß sich ihre Ränder in 
der Medianen treffen und decken. Dann sind die medianen Kelchblätter 
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völlig von den transversalen eingeschlossen und stehen in petaloider 
Form vor den Lücken des jetzt transversal-zweigliedrigen Kelches. Im 
gleichen Stadium abortieren die eigentlichen Petalen, ohne Rudimente 
zu hinterlassen. Abgesehen von dem durch Verdopplung viergliedrigen 
Staubblattkreis besteht die Blüte dann nur noch aus zweigliedrigen 
Kreisen. 

Die Anlage der Petalen steht hier also in engem Zusammenhang mit 
der Ausbildung des Kelches. Sie werden nur dort angelegt, wo dieser 





Abb. 7. Querschnitt durch eine Blütenfolge von Arabis albida var. flore pleno, halbschema- 

tisch. Die Petalen und pstaloiden Staubblätter sind zur besseren Übersicht stark ver- 

schmälert. Die dicken Linien entsprechen dem äußeren Rande der Kronblätter, die 

Doppellinien — in der inneren Blüte unpunktierte Kreise — dem äußeren Rande der 
Staubblätter. 


Lücken aufweist. Diese Regel gilt auch dann, wenn im Kelch eine Ver- 
wachsung eintritt. Besteht er nur aus zwei Gliedern — etwa einem freien 
Phyllom und einem dreiwertigen Verwachsungsprodukt — so werden 
auch nur zwei Petalen ausgebildet (Abb. 8). Sie erhalten stets nur ein 
Leitbündel und weichen in Gestalt und Größe nicht von den normalen ab. 

Auch wenn im Kelch durch Mißbildung eine Vermehrung oder Ver- 
minderung in der Anzahl der Glieder eintritt, ändert sich die Anzahl der 
Blumenblätter in gleichem Sinne. Bei Blüten mit einem dreigliedrigen 
Perianth ist allerdings nicht immer einwandfrei festzustellen, ob die drei 
Blumenblätter den Petalen der normalen Blüten homolog sind, denn auch 
in den durchwachsenen Formen der Arabis-Arten finden wir Blüten mit 
einem dreigliedrigen ,,Blumenblattkreis‘‘, dessen eines medianes Glied 
aber einem Kelchblatt entspricht. 

Nicht selten verkümmert in den Blüten, besonders bei Alyssum, eins 
der medianen Kelchblätter und bleibt klein und schmal. Da die Blumen- 
blätter aber stets mit den Kelchgliedern genau alternieren, tritt eine 
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weitere Deformierung der Blüte dadurch ein, daß sie im Maße der Ver- 
kleinerung des Kelchgliedes zur Medianen hin zusammenrücken. In 
solchen Fällen stehen dann die Petalen nicht mehr streng diagonal, 
sondern der Medianen genähert, und der Kronteller erscheint median- 


gestreckt. 

Wenn die relative Verkleinerung des medianen Kelchblattes weit 
fortgeschritten ist, wird statt des medianen Staubblattpaares meistens 
nur ein Phyllom ausgebildet, welches auch nur ein Leitbündel erhält. 
In anderen Fällen weicht eins dieser Glieder zur Transversalen hin aus. 
Geschieht dieses sowohl vorn als auch hinten und in gleichem Sinne, 





Abb. 9. Abb. 10. 


Abb. 8—10. Querschnitte durch Blüten von Alyssum sazatile var. flore pleno. Zu Abb. 8. 

Gestrichelte Linien verbinden die aus einem Diagonalbündel abgezweigten Gabeläste. 

Zentral der Stiel der Folgebliite. Zu Abb. 9. Gestrichelte Linien verbinden die Glieder je 

eines petaloiden ,,medianen“ Staubblattpaares. Zu Abb. 10. Waagerecht gestrichelt sind 
Schnitte durch spontan auftretende Schüppchen. 


so haben wir in der Transversalen scheinbar paarige Phyllome. Die 
Blüte erscheint um 90° gedreht (Abb.9). Da der Kelch oft klafft 
und die Deckung deshalb nicht zu beobachten ist, könnten wir den 
Aufbau der einzelnen Blüte nicht erkennen, wenn wir nicht den Ver- 
lauf des Leitgewebes untersuchten. Auch hier versorgen die Diagonal- 
bündel die Kelchränder und die eigentlichen Petalen, und bei den 
medianen Partnern bleibt die Insertionshöhe trotz der Verschiebung 
annähernd gleich. 

Bei den gefüllten und durchwachsenen Formen treten oft Verwach- 
sungen benachbarter Phyllome ein. So sind bei Alyssum oft zwei oder 
drei Kelchglieder untereinander verwachsen (Abb. 8). Die mehr- 
wertigen Kelchglieder erhalten im allgemeinen den gesamten Bündel- 
vorrat der an der Verwachsung beteiligten Phyllome. Auch von den 
petaloiden Staubblättern sind in den seltensten Fällen alle frei. Be- 
nachbarte Glieder können in allen denkbaren Zusammenstellungen mit 
einander verwachsen. In solchen Fällen können auch Gabeläste der 
Diagonalbündel, die sonst den Kelch versorgen, in diesen Phyllom- 
komplex eingehen (Abb. 8). 

An dieser Stelle muß ich noch kurz auf eine Untersuchung von 
NAWRATILL (1916) eingehen. Er beschreibt dieselbe durchwachsene Form 
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von Arabis alpina, wie sie mir zur Untersuchung vorgelegen hat. Er 
bezeichnet aber die Kelchblätter der Folgeblüten, da er Samenanlagen 
an ihren Rändern fand, als Fruchtblätter, die nach einem Internodium 
der Blüte folgen und für die nächste Kelchfunktion übernehmen sollen. 
Die eigentlichen Kelchblätter der Folgeblüten sind nach seiner Ansicht 
abortiert. Über die Anzahl der Petalen und Petaloiden in ihnen konnte 
NAWRATILL nur aussagen, daß fünf bis sieben derartige Glieder auf- 
träten, über deren Natur er sich aber völlig im Unklaren befand. 

Daß NawrarııLs Ansicht über den Kelch unrichtig ist, haben wir 
gesehen. Der Kelch der Folgeblüten ist dem der normalen Kreuzblüte 
homolog, denn wir finden alle Übergänge von dem normalen viergliedrigen 
bis zu einem transversal-zweigliedrigen. Das Vorkommen der Samen- 
anlagen an den Kelchrändern ist allerdings eigenartig, aber deshalb 
brauchen wir die Kelchblätter nicht als umgewandelte Fruchtblätter 
anzusehen, denn ähnliche Bildungen sind nicht selten. So beschreibt 
z.B. JARETZKY (1928, S.457) Pollenfächer in den Kelchrändern bei 
Matthiola incana. ; 


Zu erwähnen ist noch das häufige Auftreten von kleinen biindellosen 
Schüppchen und Fäden in den gefüllten Blüten, die die gleiche Länge 
wie die Phyllome erreichen können. Sie entstehen an den Insertions- 
stellen zwischen den Phyllomen und der Achse und sind nicht regelmäßig 
angeordnet. Oft sind sie am Blütenboden noch frisch erhalten, wenn die 
Blütenblätter schon abgefallen oder welk sind. Nur in einem Falle fand 
ich in einem solchen Organ ein Leitbündel, das aber nicht mit dem 
Zentralzylinder in Verbindung stand, sondern erst außerhalb des Blüten- 
bodens seinen Ursprung hatte. Dieses Bündel war eigenartigerweise 
invers. Es wendete den Gefäßteil dem vor ihm stehenden petaloiden 
Staubblatt, den Phloemteil aber der Achse zu (Abb. 10). 


2. Das Vorkommen von Tragblättern und deren Nebenblättern. 


Voll ausgebildete Tragblätter fand ich in den oberen Teilen sehr spät 
blühender (Anfang September, nach dem trockenen und heißen Sommer 
1934) Infloreszenzen von Crambe cordifolia. Es waren bis zu 6 mm lange 
Blattchen, die kappig ihre Achselknospen überfaßten. Bei anderen 
Blütenständen dieser Art, wie auch bei Matthiola incana und Hesperis 
matronalis, fand ich Tragblätter auf halber Höhe am Blütenstiel als 
winzige halbmillimeterlange Zipfelchen. Unterhalb dieser Gebilde war 
der Blütenstiel ventral gekantet. Darüber war er rund. Hieraus ist zu 
erkennen, daß das Tragblatt bis zu dem Spitzenzipfel mit dem Blüten- 
stiel verwachsen war. Leitgewebe war für diese Tragblattrudimente 
nicht angelegt. 

Am Grunde des Blüten- und auch des Blattstieles mancher Arten 
finden sich winzige, hellgrüne, zahnförmige Gebilde. Nach KRAUSE 
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(1846, S. 143) handelt es sich bei ihnen um Nebenblattbildungen der ‘ 
Tragblätter, die auch dort entstehen können, wo diese selbst abortiert 
sind. Ich bemerkte sie an den Blüten von Aubrietia intermedia, Iberis 
saxatilis, I. semperflorens, Sisymbrium Alliaria, 8. Irio, 8. officinale 
(Abb. 1). Bei Aubrietia, Iberis und Sisymbrium Alliaria fand ich sie 
auch am Grunde der Laubblätter. 


II. Die Blüte der Capparidaceen. 
a) Der Grundplan. 

Aus der Familie der Capparidaceen untersuchte ich Blüten von 
Capparis spinosa, Cleome aurea, Cl. monophylla, Cl. serrata und 
Cl. spinosa. Die Capparidaceen weisen in der Blütenhülle die gleiche 
Gliederzahl und Anordnung auf wie die Cruciferen, doch kommen 
mehrere Formen des Andröceums und Gynöceums vor. So besitzen die 
Blüten der Gattung Capparis mehrere vielgliedrige Staubblattkreise, 
und auch ihr Fruchtknoten ist vielgliedrig. Innerhalb der Gattung 
Cleome haben wir bei Cl. aurea, Cl. monophylla und Cl. spinosa sechs 
gleichgestaltete Staubblätter, von denen wie bei den Cruciferen vier in 
dorsalen und ventralen Paaren stehen. Die beiden anderen sind trans- 
versal und tiefer inseriert. Cl. serrata besitzt zwei transversale Staub- 
blattpaare und einen inneren Kreis von etwa 10 Gliedern, die durch 
Vervielfachung von den normalen abgeleitet werden. Der Fruchtknoten 
ist transversal-zweigliedrig und bildet eine Schote. 

Im Gegensatz zu den Cruciferen stehen die Bliiten dieser untersuchten 
Gattungen stets in den Achseln wohl ausgebildeter Tragblätter, die am 
Grunde Nebenblätter ausbilden. Diese sind im allgemeinen sehr klein, 
nur Capparis spinosa zeigt sie als millimeterlange Haken am Grunde der 
Trag- und Laubblätter. 


b) Die Einzelentwicklung. 

Meine Beobachtungen über die ontogenetische Entwicklung decken 
sich mit den Angaben von PAYER (1857, S. 201). Das große Tragblatt 
der Blüten von Capparis spinosa entwickelt, schon lange bevor die 
Kelchglieder angelegt werden, die relativ sehr großen Nebenblätter. Die 
vier Kelchblätter entstehen dann gleichzeitig und auf annähernd gleicher 
Höhe (Abb. 11). Die transversalen werden durch die Nebenblätter im 
Wachstum behindert und daher von den sich rascher entwickelnden 
medianen zur Zeit der Bildung der Blumenblätter um das Dreifache 
an Größe übertroffen. 

Bei den Cleome-Arten entstehen nach den zunächst noch nebenblatt- 
losen Tragblättern zuerst die transversalen Kelchblätter. Die anderen 
Kreise werden in akropetaler Folge angelegt. Die Kelchglieder ent- 
wickeln sich annähernd gleich rasch, da der Blütenstand locker ist und 
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keine Hemmung einzelner Phyllome durch ältere Knospen eintritt, wie 
bei den Cruciferen. ‚Deckung ist bei den von mir untersuchten Arten 
nicht festzustellen, da die Kelchglieder zu klein sind. 
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C 
Abb. 11. tye aus einem aE. 2 von Capparis spi 
Gestrichelte Linien verbinden die Tragblätter mit den zugehörigen Nebenbiattern. 


c) Der Bündelverlauf und die Insertion der Phyllome. 

Bei den von mir untersuchten Bliiten von Capparis spinosa liegen im 
frühen Knospenstadium alle Kelchglieder auf annähernd gleicher Höhe, 
während bei deri Cleome-Arten deutlich die transversalen Kelchblätter 
unterhalb der medianen stehen, und wir die gleichen Verhältnisse finden 
wie bei den Cruciferen. Im ausgewachsenen Zustande sind bei Capparis 
spinosa die medianen Kelchblätter etwa 204 unterhalb der transver- 
salen inseriert, während bei den Cleome-Arten die Insertion des hinteren 
Kelchblattes und der benachbarten Blumenblätter wie auch der Ort 
des Austritts ihrer Leitbündel aus dem Zentralzylinder durch das Wachs- 
tum der starken, dem Blütenboden eingelagerten Drüse herabgedrückt 
ist (Abb. 12). 

In den Blüten der Gattung Cleome erhält jedes Phyllom ein Haupt- 
bündel, dessen Austritt aus dem Zentralzylinder der Insertion angepaßt 
ist. Randadern bekommen die kleinen Kelchblätter aus dem Blütenboden 
nicht. Im Fruchtknoten verhält sich das Leitgewebe wie in der Cruci- 
feren-Schote. 

Bei Capparis hat der Blütenboden unterhalb der Kelchglieder einen 
annähernd quadratischen Querschnitt. Diese Form finden wir in der 
Gestalt des Zentralzylinders wieder. Er entläßt gleichzeitig mit den 
medianen Kelchsträngen vier Diagonalbündel, die sich unmittelbar nach 
ihrem Austritt aus dem Zentralzylinder gabeln. Während aber bei den 
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Diagonalbündeln der Cruciferen die Teilung tangential vor sich geht, 
haben wir bei Capparis eine radiale Gabelung, wie wir sie später auch noch 
bei den Fumarioideen wiederfinden werden. Die inneren der aus dieser Ga- 
belung hervorgegangenen Bün- 
del laufen in unmittelbarer 
Nähe des Zentralzylinders auf- 
wärts, mit dessen Phloömteilen 
sie manchmal in Berührung 
stehen, und führen dann 
schräg zur Peripherie an die 
Insertionsstelle der Petalen. 
Die äußeren Äste versorgen die 
ai emule eat Sm haan Rander der medianen Sepalen. 
von Cleome monophylla. Die Bezeichnungen In die transversalen treten aus 
ee mB. cn an > x = Mn Kurt, dem Blütenboden keine Rand- 
blätter, b hinteres, c vorderes Kelchblatt, 4 Kron- adern ein. Diese werden erst 


er er eg a innerhalb derPhyllome von dem 
Mittelnerven selbst abgegeben. 


Für das Andröceum verlassen der Anzahl und der Insertionshöhe der 
Staubblätter entsprechend zahlreiche Leitbündel den Zentralzylinder. 
Der Fruchtknoten erhält nur die mit den Plazentarsträngen zu konzen- 
trischen Bündeln vereinten Kommissuraladern als Leitgewebe. Die 
Mittelnerven der Fruchtblätter werden nicht ausgebildet. 





IH. Die Blüte der Fumarioideen. 
a) Der Grundplan. 

Von den Fumarioideen, einer Unterfamilie der Papaveraceen, unter- 
suchte ich Dicentra spectabilis, Corydalis ochroleuca und Fumaria offieinalis. 
Die Blüten beginnen mit einem zweigliedrigen medianen Kelchkreis, auf 
den alternierend zwei zweigliedrige Blumenblattkreise folgen. Die Glieder 
des ersten, transversalen, sind bei Dicentra sackartig ausgehöhlt. Bei 
Co, ydalis und Fumaria ist jeweils eins tief gespornt, während das andere 
nur wenig ausgesackt ist. Das Andröceum besteht aus zwei Dreier- 
gruppen in der Transversalen. Die randlichen Glieder jeder Gruppe sind 
monothekisch und mit dem mittleren, dithekischen Teil verwachsen. 
Der Fruchtknoten besteht aus zwei transversalen, untereinander zu einer 
Schote vereinigten Gliedern (Abb. 16.4). 

EIcHLER (1865, S. 455) erklärt die monothekischen Staubblätter als 
Nebenblattbildungen der transversalen. Nach der älteren Auffassung 
von DE CANDOLLE (1827, S. 471) sind diese vier Glieder durch Spaltung 
zweier medianer entstanden und entsprechen dem inneren zweipaarigen 
Staubblattkreis der Cruciferen. Diese beiden Theorien sind die wichtigsten 
unter den aufgestellten und wurden zu verschiedenen Zeiten lebhaft 
besprochen. In den letzten Jahren legte ARBER (1931c, S. 350) eine neue 
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Ansicht dar, derzufolge die monothekischen Glieder selbständige diagonale 
Phyllome darstellen sollen. Die transversalen dithekischen dagegen 
ständen in genetischem Zusammenhang mit den vorstehenden Blumen- 
blättern und bildeten keinen eigenen Kreis. 

Der Einsatz der Blüten ist gegeben durch Tragblatt und zwei, bei 
Corydalis und Fumaria abortierte, Vorblätter. 


b) Die Einzelentwicklung. 

Meine ontogenetischen Befunde decken sich völlig mit denen von 
MuRBECK (1912, S. 135). Am. Vegetationskegel wird zuerst das Tragblatt 
angelegt, dem bei Dicentra die beiden Vorblätter folgen. Dann entstehen 
die Glieder von Kelch und Krone in akropetaler Reihenfolge: zuerst der 
Kelch, dann die transversalen, zuletzt die medianen Blumenblätter. Die 
Glieder des Andröceums entstehen nicht, wie EICHLER (1865, S. 443) 
und PAYER (1857, S. 228) annahmen, zu je dreien auf zwei transversalen, 
halbmondförmigen Wülsten, sondern die sechs Primordien für die Staub- 
blattgruppen werden gleichzeitig und regelmäßig über den Umfang des 
Blütenbodens verteilt angelegt. Zuletzt wird als ovaler, transversal- 
gestreckter Wall der Fruchtknoten gebildet. 


c) Der Bündelverlauf und die Insertion der Phyllome. 


Bei Dicentra bleiben in dem stark median-gestreckten Blütenstiel, 
nachdem die Tragblatt- und Vorblattbündel abgegeben worden sind, 
zwei mediane Bündel und ein kleineres zurück. Dieses steht zunächst 
transversal, geht weiter oben aber zur Mitte und wendet dann seinen 
Phloëmteil der Achse zu (Abb. 13 A). ARBER (1931c, S. 333) fand übrigens 
zwei transversale Bündel. Der Querschnitt des Blütenstiels rundet sich 
dann etwas ab, und aus dem sich bildenden Zentralzylinder treten die 
beiden Mittelnerven der medianen Kelchglieder aus (Abb. 13 B), von 
denen sich auch die Randadern abspalten (Abb. 13C). Darüber wird der 
Querschnitt völlig kreisförmig. Annähernd gleichzeitig treten die Bündel 
für die Blumenblätter aus, deren transversale sich dreiteilen und nach 
beiden Seiten je ein Bündel abgeben (Abb. 13C). Diese ordnen sich 
diagonal an, verlaufen ein Stückchen vertikal und senden nach einer 
Gabelung in die angrenzenden Ränder je eines transversalen und eines 
medianen Blumenblattes Seitenadern ein (Abb. 13D). Zwei starke trans- 
versale und vier schwächere, mediangenähert austretende Bündel ver- 
bleiben für das Andröceum. Der Fruchtknoten erhält wie bei allen 
schotenfrüchtigen Rhoeadalen vier orthogonale Bündel (Abb. 13 D). 

Bei Corydalis ochroleuca führen die kleinen Kelchblätter kein Leit- 
gewebe. Dasselbe gibt ARBER (1931c, S. 326) für C. bulbosa an. Daher 
sind die ersten den Zentralzylinder verlassenden Bündel für die vier 
orthogonalen Blumenblätter bestimmt. Die medianen Stränge treten 
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etwas unterhalb der transversalen aus und nicht umgekehrt, wie man 
nach der Reihenfolge der Kreise erwarten sollte. Bei Fumaria officinalis 
und nach ARBER (1931c, S. 318f.) auch bei Corydalis lutea und C. nobilis 
zweigen von diesen medianen Bündeln die hier noch erhaltenen kleinen 
Kelchbündel ab. 

Jener Befund ist unschwer zu deuten. Im meristematischen Grund- 
gewebe der zunächst sehr kleinen Blütenprimordien verläuft der Nähr- 
stoffstrom für das Kelchblatt und das mediane Blumenblatt jeder Seite 
gemeinsam auf einer Linie statt auf je einer höheren und einer tieferen. 
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Abb. 13. Querschnitt durch Blütenstiel und -boden von Dicentra spectabilis. 


Auf dieser wird später das Leitbündel angelegt, das daher eine Mittel- 
stellung zwischen den eigentlich zu erwartenden Bündeln einnimmt. 
Der weitere Verlauf der Bündel ist bei beiden Gattungen gleich. Die 
transversalen Blumenblattbündel geben, bevor sie ihr Phyllom erreichen, 
zentripetal einen Strang. ab, der sich noch einmal radial gabelt. Von 
diesen beiden Gabelästen werden die Mittelteile der Staubblattgruppen 
und die transversalen Fruchtknotenwandungen innerviert. Für die 
Randteile der Staubblattgruppen verlassen kleine Bündel annähernd 
diagonal, doch mehr der Medianen als der Transversalen zugeneigt, den 
Zentralzylinder. Der Fruchtknoten erhält neben den beiden eben 
beschriebenen transversalen noch zwei weitere, mediane Bündel. 

In der radialen Teilung dieser Transversalbündel gegenüber der 
tangentialen Teilung der ihnen entsprechenden Stränge in den Blüten 
von Dicentra können wir nur eine Abänderung sehen, die funktionell von 
der Gestalt der Blüte abhängig ist. Die Ursache dafür, daß hier, wie 
bei den ersten Medianbündeln mancher Corydalis- und Fumaria-Arten, 
eine radiale Gabelung auftritt, liegt darin, daß die Insertionshöhen 
dieser Phyllome ebenfalls zu dicht übereinander liegen, als daß die 
Anlage getrennter Bündel möglich wäre. Außerdem finden wir die radiale 
Gabelung auch bei den Diagonalbündeln von Capparis, während sich die 
entsprechenden Bündel der Cruciferen stets tangential teilen. Auch bei 
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Eschscholzia californica (Papav.) erhalten die zu zweien oder dreien auf 
einem Radius stehenden Staubblätter ihr Leitgewebe stets durch radiale 
Gabelung eines Bündels. 


B. Besprechung der Untersuchungsergebnisse. 


I. Über die morphologische Bedeutung des Leitbündelverlaufes in den 
Blüten der Rhoeadalen. 
a) Die Begriffsbestimmung der Insertion. 

Da für die später folgenden diagrammatischen Betrachtungen die 
Feststellung der Insertion der Phyllome von großer Wichtigkeit ist, 
soll zunächst dieser Begriff bestimmt werden. Wir haben uns zu ent- 
scheiden zwischen der ‚„äußeren‘‘ Insertion, mit der besonders in der 
vergleichenden Morphologie gearbeitet wird, und der ‚inneren‘, die, 
seitdem van TIEGHEM (1868, S. 133) diesen Begriff aufstellte, in zahl- 
reichen anatomisch-morphologischen Arbeiten verwandt wurde. 

Der Ort der äußeren Insertion im weiteren Sinne ist die Fläche, mit 
der die Phyllome dem Blütenboden aufsitzen. So ist der Begriff aber nicht 
eng genug gefaßt, da häufig mit Insertions- Punkten gearbeitet werden 
muß. Deshalb bezeichnet Sacus (1864, S. 191) die Stelle als Insertion, 
wo ein Hauptleitbündel den Mantel des Blütenbodens durchstößt, um in 
ein Phyllom einzutreten. Er begründet die Definition damit, daß das 
Leitbündel der ‚organische Mittelpunkt‘ jedes Phyllomquerschnittes sei, 
um den herum sich die anderen Gewebe mehr oder minder konzentrisch 
anordnen. 

Die innere Insertion eines Phylloms liegt dagegen an dem Ort, wo 
das Hauptleitbündel aus dem Zentralzylinder austritt. Da diese Stelle 
stets annähernd punktförmig ist, braucht eine nähere Bestimmung nicht 
gegeben zu werden. . 

Ein wesentlicher Unterschied zwischen diesen beiden Auffassungen 
liegt in der Verwendung des Leitgewebes. Bei der Annahme der inneren 
Insertion können wir auf seine Benutzung zur genauen Festlegung des 
Ortes nicht verzichten. Daher läßt sich mit diesem Begriff nur in beschrank- 
tem Umfange arbeiten, denn junge und rudimentäre Phyllome enthalten 
oft keine Bündel. In solchen Fällen muß man, um ihre Stellung im Ge- 
samtplan der Blüte zu erkennen, die äußere Insertion zur Hilfe nehmen. 
Arbeiten wir dagegen von vornherein mit diesem letzten Begriff, so bedarf 
es keinerlei Hilfsannahmen, denn die äußere Insertion eines Phylloms 
ist zwangsläufig in dem Augenblick gegeben, in dem das Primord am 
Blütenboden erscheint. 

Dadurch hat die innere Insertion der äußeren gegenüber einen Nach- 
teil, und weitere Mängel kommen noch hinzu. So dürfen wir bei der An- 
nahme einer inneren Insertion den Blütenboden nicht als eine Aus- 
weitung des Blütenstiels und damit als eine unzerlegbare Einheit ansehen, 
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sondern müssen ihn mit van TIEGHEM als das Verwachsungsprodukt 
sämtlicher Phyllombasen betrachten, in dem die Leitbündel als Mittel- 
rippen und Randadern der verwachsenen Phyllome zu deuten wären. 
Da aber die Bündel den Blütenboden nicht immer unverzweigt und in 
gerader Richtung durchlaufen, hätten wir weiterhin mit einer Reihe von 
„morphologischen Besonderheiten“ zu rechnen. So ist es für ARBER 
(1931a, S.29) wegen der „Mißachtung morphologischer Grenzen‘ von 
„theoretischer Bedeutung“, daß von den Diagonalbündeln der Cruciferen, 
die sie als Petalbündel bezeichnet und erkärt, die Randadern der Kelch- 
blätter mitversorgt werden, denn nach ihrer Ansicht erhalten damit die 
Kelchränder Leitgewebe aus der Basis der Petalen! Wir haben aber 
gesehen (vgl. S.27), daß dieses Verhalten der Diagonalbündel allein mit der 
ontogenetischen Entwicklung in ursächlichen Zusammenhang gebracht 
werden kann. 

Weitere morphologische Besonderheiten hat ARBER bei den Fumarioi- 
deen ‚entdeckt‘. Bei den Blüten von Corydalis und Fumaria erhalten die 
transversalen Blumenblätter und Staubblatteile ihr Leitgewebe durch 
radiale Gabelung eines Bündels, woraus ARBER auf genetische Zusammen- 
hänge zwischen diesen Phyllomen schließt. Die Unmöglichkeit dieser 
Auffassung ergibt sich daraus, daß bei der strengen Durchführung ihres 
Gedankens diese Beziehungen auch auf den Fruchtknoten auszudehnen 
wären, denn er bezieht seine transversalen Stränge aus demselben Bündel 
(vgl. S. 36). Ebenfalls hat ARBER übersehen, daß das Leitsystem in den 
Blüten von Dicentra, also einer anderen Gattung derselben Unterfamilie 
der Papaveraceen, Verhältnisse aufweist, die ihren Schluß in keiner 
Weise unterstützen. Außerdem ist ihre Annahme weder durch Bildungs- 
abweichungen noch durch den Vergleich mit den hexandrischen Andrö- 
ceen der verwandten Cruciferen und Capparidaceen zu rechtfertigen, und 
wir erkennen, daß die mit der inneren und nach van TIEGHEM ‚‚wahren‘“ 
Insertion verbundenen Vorstellungen hier zu einem durchaus falschen 
Ergebnis geführt haben. 

Hinzu kommt, daß die innere Insertion gelegentlich seitwärts ver- 
schoben sein kann. Wenn nämlich die Lücke oberhalb des Austritts eines 
Bündels aus dem Zentralzylinder noch nicht wieder geschlossen ist, 
sobald auf demselben Radius ein neuer Strang verlangt wird, so läuft 
dieser von den Rändern der Lücke schräg auf die Insertionsstelle des 
Phylloms zu. Diesen Fall beobachtete ich gelegentlich bei den Cruci- 
feren (vgl. S.27; Abb. 6) und in nahezu der Hälfte aller Fälle bei der 
Schote von Macleaya cordata (Papav.). Diese Art hat eine veränderliche 
Anzahl von Staubblättern, und die Bündel für die letzten verlassen den 
Zentralzylinder bald diagonal, bald orthogonal. Im Fruchtknoten werden 
Stränge aber nur auf den orthogonalen Radien verlangt. Falls aber auf 
diesen Radien bereits das Leitgewebe zur Versorgung der oberen Staub- 
blätter verbraucht ist, so laufen die diagonalen Leitgewebeteile, ohne 
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wieder einen Zentralzylinder zu bilden, schräg zu den orthogonalen Punk- 
ten des Blütenbodens, wo die Mittelrippen und die Kommissuraladern 
des Fruchtknotens seinen Mantel durchstoßen. Wollten wir die innere 
Insertion als die richtige ansehen, so hätten wir hier den Fall, daß die 
Glieder des Fruchtknotens bei einer Art, ja innerhalb eines Blüten- 
standes, bald auf orthogonalen, bald auf diagonalen Radien stünden! 
Alle diese morphologischen Unwahrscheinlichkeiten sind mit dem 
Begriff der äußeren Insertion nicht verbunden. Sie allein ist von prak- 
tischer Bedeutung. Da sie als der Ort definiert wird, an dem ein Phyllom 
dem Blütenboden aufsitzt, läßt sie sich bei jedem Gliede der Blüte, sobald 
es am Blütenboden entsteht, feststellen. Außerdem brauchen wir zur 
Bestimmung der äußeren Insertion den Blütenboden nicht erst zu zer- 
schneiden wie bei der inneren. Wegen dieser Vorzüge habe ich mich der 
Auffassung von SACHS angeschlossen und verstehe in den folgenden Be- 
trachtungen unter dem Worte „Insertion‘‘ stets die äußere. 


b) Die morphologische Bedeutung des Leitbündelverlaufes in den Blüten 
der Rhoeadalen, insbesondere sein Wert für die Auslegung der 


7) hichte 
o Y . 


Es soll nun die Frage erörtert werden, ob dem Leitbündelverlauf 
in den Blüten der Rhoeadalen eine morphologische Bedeutung zukommt, 
d.h. ob das Leitsystem als selbständige morphologische Gestalt zu be- 
werten ist, wie es von ARBER, SAUNDERS und anderen Forschern geschieht. 
Nur in diesem Falle können mit seiner Hilfe wesentliche Aufschlüsse über 
die Blütengestalt und über den Verlauf der Stammesgeschichte gewonnen 
werden. Greifen wir zunächst die Deutung der Zusammensetzung des Andrö- 
ceums der Fumarioideen mit Hilfe des Bündelverlaufes heraus (vgl. S. 34). 
LiGNIER, SAUNDERS und ARBER haben versucht, sie durch anatomische 
Untersuchungen zu klären. Auf ihre Arbeiten im einzelnen näher einzu- 
gehen, ist hier nicht möglich. Es soll nur erwähnt werden, daß LicNIER 
(18968, S. 631) zu dem Ergebnis kommt, der Leitbündelverlauf unter- 
stütze die Ansicht EicHLERs, daß die monothekischen Randglieder der 
transversalen Staubblattgruppen Nebenblattbildungen der transversalen 
Staubblätter seien. SAUNDERS (1932, S.207) dagegen zieht den Schluß, 
daß die Randglieder durch Spaltung medianer Anlagen entstanden seien, 
also den medianen Staubblattpaaren der Cruciferen homolog wären, 
und ARBER (193lc, S. 350) nimmt an, die dithekischen Mittelglieder 
der Staubblattgruppen bildeten mit den transversalen Kronblättern einen 
Komplexkreis. Sie wären deshalb nicht als ein selbständiger Wirtel zu 
werten. Die monothekischen Glieder bildeten dagegen einen Kreis, dessen 
vier Glieder mit den vier Blumenblättern in gesetzmäßiger Alternanz 
ständen. 

Alle drei Forscher sind also zu verschiedenen Ergebnissen gekommen, 
und damit ist schon gezeigt, daß der Erklärungswert des Leitbündel- 
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systems beschränkt ist und seine Untersuchung nicht unbedingt und in 
allen Fällen eindeutige Schlüsse ermöglicht. Um zu erkennen, wie weit 
wir überhaupt mit seiner Hilfe blütenmorphologische Entscheidungen 
zu treffen vermögen, wollen wir den Gesetzen nachgehen, durch die der 
Verlauf der Bündel in den Blüten der Rhoeadalen bestimmt wird. 

Grundsätzlich werden im Blütenboden außerhalb des Zentralzylinders 
nur auf solchen Radien und Höhen Bündel angelegt, auf denen sie zur Ver- 
sorgung von Phyllomen dienen können. Es genügt zu ihrer Bildung aber 
nicht das bloße Vorhandensein eines Primords. Erst seine Fortentwick- 
lung regt im meristematischen Grundgewebe auf den Linien die Entwick- 
lung von Leitgewebe an, die von dem Strom der Nährstoffe am stärksten 
beansprucht werden. Für nicht weiterwachsende Primordien oder für 
abortierte, aber aus allgemeinen Erwägungen heraus zu ergänzende 
Phyllome werden weder im Blütenboden noch in den Rudimenten selbst 
Bündel angelegt. So sind in den Blüten der „apetalen‘‘ Lepidium-Arten 
für die Kronblätter, die wohl angelegt aber nicht weiterentwickelt 
werden, keine Leitstränge zu finden. Auch zu den früh abfallenden, 
bündellosen Kelchblättern mancher Corydalis-Arten kann ein Stofftrans- 
port nur durch osmotische Vorgänge im parenchymatischen Grundgewebe 
und nicht durch Leitbündel erfolgen. Ebenfalls fand ich niemals abor- 
tierten Trag und Vorblättern oder den fehlenden Staubblättern von 
Lepidium apetalum und L. virginicum Leitstränge zugeordnet. 

In der Regel wird für jedes Primord zunächst nur ein Bündel angelegt, 
das den zu gleicher Zeit im Phyllom entstehenden Mittelnerven mit dem 
Zentralzylinder verbindet. Nur für den Fruchtknoten, dessen Phyllome 
schon bei ihrer Entstehung untereinander verwachsen sind, werden im 
Blütenboden gleichzeitig mit den Hauptadern die Bündel zu den Kommis- 
suraladern gebildet. Zu dem mehrgliedrigen Fruchtknoten von Capparis 
führen sogar nur diese Bündel. Sie dienen als konzentrische Stränge zur 
Versorgung der Samenanlagen und der Fruchtblattwandungen, während 
für die Fruchtblattmittelrippen kein Bedarf vorliegt. 

Die Randadern der Phyllome erhalten nur dann unmittelbaren An- 
schluß an den Zentralzylinder, wenn sich die Insertion schon frühzeitig 
nach den Seiten ausdehnt. Diesen Fall haben wir bei den Cruciferen- 
Kelchblättern, bei denen jeweils zwei benachbarte Randadern den Zentral- 
zylinder über ein gemeinsames Diagonalbündel erreichen. Auch bei 
Capparis sind die Randadern der medianen Kelchblätter über Diagonal- 
bündel an den Zentralzylinder angeschlossen. Setzt die Verbreiterung 
der Insertionsfläche spät ein, so wird keine unmittelbare Verbindung 
zwischen den Randadern und dem Zentralzylinder hergestellt, sondern sie 
erfolgt über den Mittelnerven. Der Anschluß an diesen geht bei den 
transversalen Kelchblättern von Capparis und auch manchmal bei Cruci- 
feren im Phyllom selbst vor sich. Bei den transversalen Blumenblättern 
von Dicentra dagegen schließen sich die Randadern im Blütenboden dem 
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Bündel für den Mittelnerven an. Auch bei Cruciferen zweigen, abweichend 
von dem normalen Verlauf, gelegentlich die Kelchrandadern innerhalb 
des Blütenbodens von dem Mittelnerven ab. 

Diese unterschiedlichen Formen im Verlauf des Leitgewebes kommen 
also innerhalb einer Art, bei Capparis sogar innerhalb einer Blüte, neben- 
einander vor. Die Ursache für diese Verschiedenheit liegt in dem Altern 
des Blütenbodenparenchyms, das seinen meristematischen Charakter von 
der Mitte aus zum Rande hin fortschreitend verliert. An der Bildung 
der Randadern für die sehr spät entwickelten transversalen Kelchblätter 
von Capparis kann sich der Blütenboden gar nicht mehr beteiligen, 
während er bei der Entstehung der Randadern der durch die Ausbildung 
der Vorblätter etwas gehemmten transversalen Blumenblätter von 
Dicentra wenigstens noch in seinen Randpartien meristematisch ist. 

Aus jenem Grunde werden auch die Bündel spät entwickelter Phyllome 
über fremde Stränge an den Zentralzylinder angeschlossen. So vereinigen 
sich die Kronblattadern der Cruciferen mit dem nächstgelegenen Teil des 
Leitsystems, den Diagonalbündeln. Diese stehen vorher in keinerlei Be- 
ziehung zu ihnen, denn ihre ursprüngliche und in apetalen Blüten einzige 
Aufgabe ist es, die Kelchrandadern mit dem Zentralzylinder zu verbinden. 

Wie im Blütenboden, so ist auch innerhalb der Phyllome der Verlauf 
der Bündel nicht selbständig, sondern zwangsläufig mit deren Gestalt 
verbunden. Wenn ein Phyllom eine andere Gestalt annimmt, wenn etwa 
ein Staubblatt kronblattähnlich auftritt, so wird es auch in der dem 
Verwandtschaftskreis entsprechenden anderen Weise mit Leitgewebe 
versehen. 

Der Verlauf der Bündel in den Blüten der Rhoeadalen hängt also eng 
mit deren Gestalt und Eigenentwicklung zusammen. Nur dort wird im 
Blütenboden Leitgewebe angelegt, wo Mittelnerven oder Kommissural- 
adern sich entwickelnder Phyllome eine Verbindung mit dem Zentral- 
zylinder brauchen, und von der weiteren Ausgestaltung der Phyllome 
ist es abhängig, ob Randadern ausgebildet werden, und ob diese schon 
im Blütenboden oder erst innerhalb der Organe von den Mittelnerven 
abzweigen. Stränge, die nicht unmittelbar der Versorgung von Organen 
dienen, sind bei den Rhoeadalen bisher nicht beobachtet worden. 

Das Leitsystem gibt, wie aus diesen Betrachtungen hervorgeht, 
lediglich ein Bild der Eigenentwicklung der Blüte. Ändert sich diese, etwa 
dadurch, daß der Insertionsradius oder die Anzahl der Primordien 
wechselt, so ändert sich in gleichem Sinne auch der Verlauf der Bündel. 
Daher kann er auch keinen Aufschluß über den Verlauf der Stammes- 
geschichte geben, denn diese wiederholt sich bei den Rhoeadalen nicht in 
der Ontogenese der Blüte. So ist daraus, daß jedes Glied der medianen 
Staubblattpaare der Cruciferen ein gesondertes Bündel erhält, nicht ab- 
zuleiten, daß die Paare auch stammesgeschichtlich zwei getrennte 
Phyllome darstellen, sondern lediglich, daß ihre Primordien von Anfang 
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an in der Blüte getrennt sind. Ebenso bestätigen die drei Leitbündel, die 
in die Staubblattgruppen der Fumarioideen eintreten, nur die Eigenent- 
wicklung des Andröceums, bei der jede Gruppe zuerst mit drei getrennten 
Primordien in die Erscheinung tritt. 

Daher hat der Leitbündelverlauf auch nicht die weittragende Bedeu- 
tung für die Blütenmorphologie, die ihm in anatomisch-morphologischen 
Arbeiten gern zugemessen wird. Wohl zeigt das Vorkommen sich ähnlich 
verhaltender Diagonalbündel, daß zwischen den Blumenblättern der 
Fumarioideen und den Kelchgliedern der Cruciferen und Capparidaceen 
nähere Beziehungen bestehen, als gewöhnlich angenommen wird (vgl. 
S.54); aber Theorien über die Stammesentwicklung können wir — 
wenigstens bei den Rhoeadalen — nicht auf ihm aufbauen. Dazu müßte 
er wenigstens in seinen Hauptzügen von Generation zu Generation vererbt 
werden. Erblich ist aber allein die Fähigkeit embryonalen Gewebes. 
Leitbündel auszubilden, und dieses Vermögen nutzt die Blüte so aus, wie 
es für ihren Aufbau am zweckmäßigsten ist, völlig unbeeinflußt von der 
Stammesentwicklung. 

Nur in einem Falle können wir bei den Rhoeadalen allein aus dem 
Bündelverlauf einen Sachverhalt klären. Es handelt sich um den Aufbau 
der gefüllten und durchwachsenen Blüten, die eine von Blüte zu Blüte 
wechselnde Anzahl von Gliedern enthalten. Hier liegt die Vermutung 
nahe, in manchen von ihnen Verwachsungsprodukte zu sehen, aber völlig 
klar ist die Zusammensetzung dieser Formen bisher nicht erkannt worden. 
So konnte z. B. NAWRATILL (1916), der eine Untersuchung über derartige 
Blüten von Arabis alpina veröffentlicht hat, über ihren Aufbau lediglich 
sagen, daß an ihm fünf bis sieben Kronblätter beteiligt wären. 

Als ich mich näher mit diesen Blüten beschäftigte, ergab es sich, daß 
in den höheren Folgeblüten stets nur die Primordien der Kelch- und der 
petaloiden Staubblätter angelegt werden. Für sie bilden sich auch Leit- 
bündel, die auf denselben Radien und Höhen verlaufen wie in normalen 
Blüten. Da aber in ausgewachsenen Blüten meistens weniger Petaloide 
zu erkennen sind und einige von ihnen mehrere Leitbündel enthalten, 
andererseits aber Rudimente von angelegten, aber nicht ausgebildeten 
Phyllomen nicht nachzuweisen sind, müssen die Glieder je nach der Anzahl 
der Leitbündel ein- oder mehrwertig sein, denn die Bündel bezeichnen 
den Verlauf des Mittelnerven jedes freien oder verwachsenen petaloiden 
Staubblattes. Falls nicht weitere Bildungsabweichungen eintreten, 
kann daher der Aufbau der gefüllten und durchwachsenen Blüten jederzeit 
aus dem Bündelverlauf erkannt werden, und es ist bezeichnend, daß die- 
selben Erkenntnisse auch aus der Eigenentwicklung zu erhalten wären, 
wenn wir diese für jede einzelne Blüte verfolgen könnten. 

Zusammenfassend können wir über die morphologische Bedeutung des 
Bündelverlaufes in den Blüten der Rhoeadalen sagen, daß er uns nur in 
wenigen Fällen Aufschlüsse geben kann. Die Erwartung, aus ihm die 
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stammesgeschichtliche Entwicklung der Blüte erkennen zu können, 
trifft nicht zu. Er gibt aber ein genaues Abbild der Eigenentwicklung 
und kann uns daher in solchen Fällen nützen, wo wir dieser Einzelheiten 
über den Aufbau der Blüte entnehmen könnten, uns aber die Blüten nur 
im ausgewachsenen Zustande vorliegen. Daneben kann er auch, wie wir 
im vorigen Abschnitt gesehen haben (vgl. S. 37f.), für die genaue Fest- 
legung der Insertionspunkte verwendet werden. 

Der Bündelverlauf in den Blüten der behandelten Familien kann, 
falls aus anderen Beobachtungen verschiedene Deutungen möglich sind 
klärend wirken, wie etwa bei dem Vergleich von durchwachsenen Blüten 
mit normalen oder bei der Homologisierung der Petalen der Fumarioideen 
mit den Kelchblättern der Cruciferen und Capparidaceen. Da er aber 
kein selbständiges Organsystem darstellt und nicht vererbt wird, sondern 
von der Gestalt der Blüte und deren Eigenentwicklung völlig abhängig 
ist, können wir allein mit seiner Hilfe ohne die Unterstützung durch 
weitere Beobachtungen keine Theorien über die St twicklung auf 
ihm aufbauen. 





Il. Über das Diagramm der Crueiferen und Capparidaceen. 


a) Besprechung der morphologischen Grundlagen der wichtigsten Ansichten 
über den Blütenbau der Cruciferen und Capparidaceen und Aufstellung eines 
neuen Diagrammes. 

1. Der Kelch. 

Das vorn beschriebene Diagramm der Cruciferen (vgl. S. 16; Abb. 16C) 
und Capparidaceen (vgl. S.32) wurde von EIcHLER (1865) aufgestellt 
und wird bis heute fast allgemein als richtig anerkannt. Es sprechen aber 
eine Reihe von Tatsachen gegen EICHLERs Ansicht, und bei ihrer Zu- 
sammenstellung und Auswertung bin ich zu einer Auffassung über das 
Diagramm dieser beiden Familien gelangt, welche in der Deutung der 
Blütenhülle und im Einsatz von der alten abweicht. 

Um die Berechtigung dieser Auffassung zu erkennen, müssen wir die 
morphologischen Grundlagen der wichtigsten Ansichten über den Blüten- 
bau der Cruciferen und Capparidaceen besprechen und uns zunächst 
mit der Frage beschäftigen, warum im Kelch nicht, wie DE CANDOLLE 
(1824, S.131) es wollte, ein viergliedriger Kreis, sondern zwei zweigliedrige 
Zyklen. angenommen werden müssen. Wenn wir uns näher mit den 
Blüten dieser beiden Familien befassen, stellen wir fest, daß der erwähnte 
Forscher nur auf Grund ungenügender Kenntnis der Kelchverhältnisse 
dieser Blüten zu seiner Auffassung kommen konnte, denn bei den weit- 
aus meisten Arten ist der Kelch deutlich in zwei Kreise geschieden. 
Die transversalen Phyllome zeigen fast regelmäßig eine tiefe Aussackung 
am Grunde, die bei den medianen nicht vorkommt, und sie sind auch 
größer als diese. Daneben weist auch das verschiedene Verhalten der 
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Kelchblätter innerhalb einer Folge durchwachsener Blüten ausdrücklich 
darauf hin, daß sie zwei selbständigen Kreisen angehören (vgl. S. 28). 
Bezüglich der Stellung dieser beiden Kreise in der Phyllomfolge sagt 
EıcHLEr, daß der mediane der untere sei. Dafür sprechen scheinbar die 
Deckungsverhältnisse, und auch die vergleichende Morphologie scheint 
sie zu bestätigen, denn die Blüten der verwandten Fumarioideen beginnen 
ebenfalls mit einem medianen Kreis. Weiterhin glaubte EıcHLEr, Vor- 
blattrudimente gefunden zu haben, so daß auch der Einsatz zugunsten 
seiner Auffassung sprechen würde, und als letztes bestärkte ihn die Eigen- 
entwicklung der Blüten darin, denn nach ErcHLER (1865, 8. 517, 547) 
sollen bei Cruciferen und Capparidaceen stets die medianen Kelchglieder 
vor den transversalen angelegt werden. Schon vor ihm stellte aber PAYER 
(1857, S. 201) für die Capparidaceen-Gattung Cleome fest, daß bei dieser 
die Entwicklung in umgekehrter Reihenfolge stattfindet, daß also die 
transversalen Kelchblätter vor den medianen angelegt werden. 

Während sich bei meinen Nachuntersuchungen die Angaben von 
PAYER über die Einzelentwicklung der Blüten von Cleome bestätigt haben, 
weichen meine sonstigen Feststellungen von den meisten bisher veröffent- 
lichten Untersuchungen ab (vgl. S. 16f.). Ich stellte fest, daß bei 
der Mehrzahl der Arten alle vier Kelchglieder zu annähernd gleicher Zeit 
angelegt werden. Ist jedoch ein zeitlicher Unterschied in der Anlage zu 
beobachten, so entstehen die transversalen vor den medianen. Hiervon machen 
nur Lepidium apetalum und L. virginicum eine Ausnahme. Bei diesen 
Arten wird nämlich unter dem Einfluß räumlicher Verhältnisse zuerst 
das hintere Kelchblatt angelegt, dem die beiden transversalen und zuletzt 
das vordere folgen (vgl. S. 19). 

Die Anlagefolge der Kelchglieder stützt also die Auffassung EICHLERs 
nicht. Überhaupt wird durch die Feststellung, daß räumliche Gegeben- 
heiten des jungen Blütenstandes die Anlagefolge der Phyllome beein- 
flussen können, der Wert derartiger Beobachtungen sehr in Frage gestellt. 
Dagegen sind die Befunde über die Anlagehôhe der Phyllome, über die 
bisher keine Beobachtungen veröffentlicht wurden, durchaus eindeutig. 
Meistens bilden sich die transversalen Glieder bis zu 20 u unterhalb der 
medianen (Abb. 1). In vielen Fällen ist allerdings dieser Höhenunterschied 
infolge der Kleinheit der Objekte nicht festzustellen, aber niemals habe 
ich beobachtet, daß die medianen Kelchglieder tiefer als die anderen 
angelegt wurden. Wenn aber von Beginn der Entwicklung an die trans- 
versalen Glieder unterhalb der medianen stehen, muß man auch annehmen, 
daß sie den äußeren Kreis der Blüte bilden. 

Der zuerst nur geringe Unterschied in der Insertionshéhe verstärkt 
sich im Laufe der Entwicklung, und alle bisherigen Untersuchungen haben 
ergeben, daß auch in ausg hsenen Blüten stets die transversalen Kelch- 
blätter unterhalb der medianen stehen, wodurch die Richtigkeit meiner 
ontogenetischen Beobachtungen bestätigt wird (Abb. 5). Ebenso ver- 
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lassen auch die Bündel für die transversalen Kelchblätter den Zentral- 
zylinder stets unterhalb der für die medianen, während in der Anlage- 
folge beider Bündelpaare kein Unterschied festzustellen ist. 

Diese Insertionsverhältnisse, die EICHLER auf Grund seiner Beob- 
achtungen über die Ontogenese für sekundär hielt, beschrieb zuerst 
Wyn Ler (1859, S. 297). Nach der Regel, daß genetisch ältere Phyllome 
tiefer an der Achse inseriert sind als jüngere, folgerte er, daß die trans- 
versalen Phyllome den unteren Kreis bildeten, und weiterhin, daß die 
Kelchdeckung metatopisch sei und die genetische Folge in diesem Falle 
nicht anzeige, denn die medianen Glieder decken die transversalen. 
Die Ursache für die Deckungsänderung konnte WyDLER aber nicht an- 
geben, und seine Auffassung vermochte sich gegenüber der EICHLER- 
nicht durchzusetzen. Wir wissen aber heute (REmNscH, 1927), daß ganz 
allgemein solche Glieder über andere zur Deckung kommen, die zu dem für 
die Deckung entscheidenden Zeitpunkt am weitesten entwickelt sind. Wir 
haben gesehen, daß die transversalen Kelchglieder der Cruciferen infolge 
der Enge im jungen Blütenstand im Wachstum behindert werden (vgl. 
S. 19f.), und können annehmen, daß in dieser relativen Förderung der 
medianen die Ursache für die metatopische Kelchdeckung zu suchen ist. 

Blüten aus den lockeren Blütenständen von Arabis procurrens und 
einigen anderen Arten bestätigen unsere Vermutung. Sie entwickeln 
sich in vielen Fällen ungehemmt, und ihre transversalen Kelchblätter 
gelangen, entsprechend ihrer früheren und tieferen Anlage, über die medianen 
zur Deckung (vgl. S. 19, 20; Abb. 3). Die gleichen Deckungsverhältnisse 
finden wir in den höheren Folgeblüten durchwachsener Arten, die sich 
erst entwickeln, wenn sich die Primärblüte bereits aus dem Blütenstande 
herausgehoben hat (vgl. S.28; Abb. 7), dessen Enge also nicht mehr 
wirksam ist. Damit ist erwiesen, daß die Kelchdeckung in der normalen 
Kreuzblüte tatsächlich metatopisch ist. 

Aber die durchwachsenen Formen liefern noch einen weiteren Beweis 
dafür, daß die transversalen Kelchglieder den äußeren Kreis der Blüte 
bilden. In den höheren Folgeblüten nehmen nämlich die medianen blumen- 
blattähnliche Gestalt an und werden von den transversalen, die ihre Gestalt und 
Funktion beibehalten, völlig eingeschlossen. Wenn wir weiterhin EICHLERs 
Auffassung, daß der mediane Kreis der untere sei, beibehalten wollten, 
hätten wir hier den undenkbaren Fall, daß Phyllome des äußeren Kelch- 
kreises regelmäßig von denen eines inneren eingeschlossen würden und 
außerdem noch die Gestalt der Glieder innerer Kreise, nämlich der Petalen, 
annähmen. 

Durch alle diese Befunde ist einwandfrei nachgewiesen, daß die Blüte 
mit einem transversalen Kelchkreis beginnt. Nach den anerkannten 
Gesetzen müssen wir dann den Anschluß als durch das Tragblatt gegeben 
ansehen, während Vorblätter fehlen. Normal ausgebildet sind solche bei 
Cruciferen und Capparidaceen auch niemals beobachtet worden, aber 
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EICHLER schreibt, ihre Rudimente am Grunde der Blütenstiele mehrerer 
Arten als ,,pfriem- oder zahnförmige‘‘ Organe gefunden zu haben (Abb. 1). 
Diesen Befund veröffentlichte er in seiner grundlegenden Arbeit im Jahre 
1865. Schon 20 Jahre früher geht aber Krause (1846) auf dieselben 
Bildungen sehr ausführlich ein. Er fand sie jedoch auch am Grunde des 
Blattstieles. Also muß EıcHLEr diese Organe zu Unrecht als Vorblätter 
gedeutet haben. Eigenartig ist, daß EICHLER zwar von der erwähnten 
Arbeit KRAUSEs aber nicht von dieser Beobachtung Kenntnis nimmt, 
denn sonst wäre von vornherein seine Diagnose auf Vorblätter unmög- 
lich gewesen. 

Andere Bildungsabweichungen, die man als Vorblätter gedeutet 
hat, sind nur selten gefunden, wie aus PENZIGs ,,Pflanzenteratologie‘ 
(1921) hervorgeht. Eine Beobachtung ist von ENGLER (1872, S. 449) 
an vergrünten Blüten von Barbaraea vulgaris gemacht worden, und er 
beschreibt sie wie folgt: „Die beiden lateralstehenden und unmittelbar 
an die Blüte herangerückten Vorblätter waren länglich kahnförmig, 
hohl und am Grunde kurz sackförmig, wie häufig die Blätter des oberen 
Kelchwirtels vieler Cruciferen.‘‘ Auf diese Phyllome folgten weitere zwei- 
gliedrige Wirtel ‚in einer Zahl, welche häufig mit der nach der Dédouble- 
mentstheorie normalen Siebenzahl (einschließlich der Vorblätter) iiber- 
einstimmte, bisweilen hinter derselben zurückblieb, häufiger jedoch 
dieselbe überschritt. Über die Beschaffenheit der Phyllome wird gesagt, 
daß die Wirtel, welche über den Vorblättern standen, häufig gelbgrün 
gefärbt und meistens dünner als die Vorblätter und die untersten Kelch- 
wirtel gewesen wären, in ihrer Gestalt ziemlich mannigfaltig, an die nor- 
male erinnernd. 

Ganz offensichtlich ist ENGLER, als er diese Phyllome als Vorblätter 
deutete, dem Einfluß EıcH#Lers unterlegen. Unter Vernachlässigung der 
Gestalt der Blätter versucht er, die Befunde mit dessen Auffassung von 
der Kreuzblüte in Übereinstimmung zu bringen, obgleich diese durchaus 
nicht naheliegend ist. Schon die Stellung der ‚„Vorblätter‘‘ unmittelbar 
unter der Blüte muß befremden, stehen sie doch auch bei den verwandten 
Fumarioideen auf etwa halber Höhe des Blütenstiels. Unwahrscheinlicher 
ist aber noch die eigenartige Gestaltveränderung, daß nämlich die Vor- 
blätter die Form der transversalen Kelchblätter angenommen haben und 
diese sich in keinem Merkmal von den anderen vergrünten Phyllomen 
unterscheiden sollen. 

Nach den Ausführungen auf den vorangehenden Seiten haben wir die 
Berechtigung, die äußeren Phyllome dieser vergrünten Blüten als die 
transversalen Kelchblätter anzusehen, die über die medianen zur Deckung 
gelangt sind. Damit sind alle Unstimmigkeiten der Deutung ENGLERs 
sofort behoben. In den Blüten mit der geringsten Anzahl von Kreisen 
haben wir dann eine ähnliche Anordnung der Phyllome wie in den Folge- 
blüten der durchwachsenen Formen (vgl. 8. 28f.; Abb.7). In diesen 
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finden wir — unter Ergänzung der Fruchtblätter — auch, transversal 
beginnend, fünf zweigliedrige alternierende Kreise. 

Weiter beschreibt VENEMA (1930) an nicht selten aufgefundenen Ver- 
grünungen von Sisymbrium Alliaria Vorblätter, bei denen es sich aber 
anscheinend ebenfalls um verbildete transversale Kelchblätter handelt. 
Dafür spricht, daß diese Vorblätter häufig auch bei fehlendem Tragblatt 
vorkommen (1930, S. 111), und daß sie oft unmittelbar unterhalb der 
Blüte stehen (1930, S. 60). Außerdem scheint dieses auch aus einer Ab- 
bildung hervorzugehen (1930, Tafel V, Fig.4), die den Querschnitt 
durch eine verbildete Knospe zeigt. Bei ihr folgen transversal beginnend 
drei zweigliedrige, miteinander alternierende petaloide Kreise, dann vier 
Staubblätter und zwei freie Karpelle. Nach den gemachten Erfahrungen 
müssen wir die drei ersten Kreise als zwei Kelchkreise und den trans- 
versalen Staubblattkreis deuten, während die Petalen als abortiert 
angesehen werden müssen. Andere Fälle, in denen VENEMA von Vor- 
blättern und der Einschaltung eines überzähligen Kreises zwischen diesen 
und dem Kelch spricht, zeigen, daß gelegentlich auch unterhalb der 
normalen äußeren Kreise weitere Wirtel gebildet werden können. Ob 
deren untere transversale Glieder hier tatsächlich als echte Vorblätter 
zu werten sind, kann nach den — nicht ganz klaren — Darlegungen 
nicht gesagt werden. 

Organe, die eindeutig Vorblätter darstellen, sind jedenfalls bei Cruci- 
feren bisher nicht gefunden worden. Die beobachteten ,,Rudimente‘ 
erwiesen sich einwandfrei als Nebenblattbildungen der Tragblätter, und 
wo man sie in vergrünten Blüten zu finden glaubte, scheint es sich stets 
um verbildete transversale Kelchblätter zu handeln, die richtig zu deuten 
durch die Annahme des EıcHLerschen Cruciferen-Diagrammes unmöglich 
gemacht wurde. Daher ist unsere Ansicht voll berechtigt, daß auf das 
— meistens abortierte — Tragblatt unmittelbar die transversalen Kelch- 
glieder folgen. 

Bei den Cruciferen zeigen also die Insertion der Phyllome auf allen 
Entwicklungsstadien, die Deckungsänderung bei ungehemmter Kelchent- 
wicklung und das Fehlen der Vorblätter deutlich, daß nicht, wie EICHLER 
annahm, der mediane, sondern der transversale Kelchkreis der äußere 
und untere ist. Bei den Capparidaceen haben wir dagegen nicht eine solche 
Fülle von Befunden, aus denen sich die wahren Kelchverhältnisse ableiten 
lassen. Außer der ontogenetischen Entwicklung der Blüten von Cleome 
und dem Fehlen der Vorblätter spricht nichts für die neue Auffassung, 
aber auch eine andere könnte nicht sicherer erwiesen werden. Wegen der 
nahen Verwandtschaft zwischen diesen beiden Familien können wir aber 
ohne Gefahr die für die eine gewonnenen Erkenntnisse auf die andere 
übertragen und nehmen daher an, daß auch die Blüte der Capparidaceen 
mit einem transversalen Kelchkreis beginnt. 
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2. Die Krone. 

Auf die beiden Kelchkreise folgt der diagonal viergliedrige Kron- 
blattkreis. Wie bei den vorangehenden Wirteln sind auch über seinen 
Aufbau mehrere Ansichten geäußert. Viele Forscher nehmen an, daß 
die vier Glieder durch Verdopplung zweier medianer Anlagen entstanden 
seien. Sie begründen diesen Gedanken mit dem Alternanzgesetz, welches 
nach der alten Kelchauffassung gemäß dem sonst dimeren Plan der 
Blüte hier einen zweigliedrigen medianen Kreis verlangt. Da auch im 
medianen Staubblattkreis eine derartige Verdopplung angenommen 
werden muß, erschien diese Annahme durchaus berechtigt. Trotzdem 
beschreibt EIcHLER (1878, S.201) aber diesen Kreis als typisch viergliedrig 
und warnt vor der Annahme einer Verdopplung, da die Entwicklungs- 
geschichte widerstreite und ein peariger Zusammenhang der Kronblatt- 
anlagen, wenigstens in Normalfällen, von keinem Beobachter gesehen 
worden sei. 

Es sind aber später doch eine Reihe von Beobachtungen veröffent- 
licht worden, die als völliger oder gradweiser Rückschlag zu einem dimeren 
Blumenblattkreis ausgelegt wurden. Befunde über einen völligen Rück- 
schlag zur Dimerie sind zu selten gemacht worden, als daß man ihnen mehr 
Bedeutung beimessen könnte als einer gelegentlichen Mißbildung. Es 
sei daher nur eine Beobachtung von EnGLER besprochen, der in den schon 
erwähnten Blüten von Barbaraea vulgaris die vier diagonalen Blumen- 
blätter stets durch zwei mediane Phyllome ersetzt fand. Von der Richtig- 
keit des EıchLerschen Diagrammes überzeugt, schließt er selbst aus lıesem 
Befund zwar nicht auf eine Verdopplung medianer Anlagen, sondern sagt 
ausdrücklich, daß die beiden medianen Petalen die vier diagonalen Glieder 
nur „verträten‘‘. Andere Autoren haben aber gelegentlich diese Deutung 
als unzutreffend bezeichnet, in der Annahme, daß hier doch ein Rückschlag 
zur Dimerie vorläge. 

Wir haben schon oben gesehen, daß ENGLER den Aufbau dieser Blüten 
verkannt hat. Ihre ,,Vorblätter‘ sind die transversalen Kelchblätter, 
die hier in der Deckung von dem Normalen abweichen, und die Vertreter 
der Kronblätter stehen im vierten Kreis der Blüte, dem zweiten medianen. 
Daher müssen wir sie nach den an durchwachsenen Blüten gemachten 

n als die inneren Staubblätter deuten, während die eigent- 
lichen Blumenblätter völlig abortiert sind. ENGLERs Beobachtung ist 
also zu Unrecht als ein völliger Rückschlag zur Dimerie ausgelegt worden. 

Eingehender müssen wir uns mit den Blüten mit median-gestrecktem 
Kronteller befassen, in denen ein gradweiser Rückschlag eingetreten 
sein soll. Solange die alte Kelchauffassung bestand, lag die Versuchung 
zu nahe, in dieser Form ohne weiteres Übergänge zu dimeren Blumen- 
blattkreisen zu sehen. Daher ist nur in einem Falle seine Entstehungs- 
ursache gründlich untersucht worden. Diese Untersuchung wurde von 
GÜNTHART (1910) ausgeführt. Er zeigt, wie die Blumenblätter, besonders 
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bei Iberis, aber auch bei anderen Gattungen, durch die sich sehr früh 
entwickelnden Staubbeutel gezwungen werden, sich dem transversal- 
elliptischen Kelch von innen anzulegen. Daher liegen ihre Spreiten 
während der Knospenlage annähernd parallel der transversalen Achse 
(Abb. 144). Wenn sie sich nun beim Aufblühen mit einem zu ihren 
Rändern senkrechten Bruch umbiegen, entsteht zwangsläufig die median- 
gestreckte Form des Krontellers (Abb. 14 B). Die gegenseitige Annäherung 
der Petalen in der Medianen beruht hier also lediglich auf sekundären 
Erscheinungen. 

Eine zweite Ursache für die Entstehung eines gestreckten Krontellers 
fand ich, als ich Blüten von Crambe tatarica untersuchte, unter denen 
Crsp (1925, S. 150) solche mit ,,Uber- 
gängen zu einem dimeren Kronblatt- 
kreis‘ gefunden zu haben glaubte. Bei 
dieser Art und auch bei Crambe maritima 
fand ich aber nicht nur die erwähnte 
Veränderung in der Gestalt des Kron- 
tellers, sondern ebenso oft auch eine 
Annäherung von jeweils zwei Kelch- 
blättern in einer Diagonalen, die an- 
scheinend durch eine Verklebung der futstehune eines men er 
Phyllome hervorgerufen wurde. Wenn Krontellers. 

CEJP also aus dem Verhalten der Blumen- 

blätter auf einen Rückschlag zur Dimerie schließen will, müßte er ebenso 
annehmen, daß der Kelch ursprünglich aus zwei diagonalen Gliedern 
bestanden hätte. 

So weit brauchen wir aber dem Gedankengang gar nicht nachzugehen, 
denn bei der Untersuchung der Insertion fand ich, daß weder im Blumen- 
blattkreis noch im Kelch irgendeine Annäherung der fraglichen Phyllome 
festzustellen ist (Abb. 15). Auf die transversale Insertion der unteren 
Kelchglieder folgt genau median die der inneren und auf den zwischen- 
liegenden Radien — oft allerdings in der Höhe verschoben — sind die 
Blumenblätter inseriert: Die gestreckte Form des Krontellers ist also 
auch in diesem Falle sekundär und läßt sich ebenfalls in keiner Weise zu 
stammesgeschichtlichen Betrachtungen verwerten. Dieselbe Form fand 
ich auch bei Blüten von Alyssum saratile, und hier war auch die Insertion 
verschoben. Jedoch erwies sich ebenfalls in diesem Falle die Änderung 
als sekundär, denn die Blumenblätter alternieren genau mit den Sepalen 
und rücken, einer Verkümmerung und relativen Verkleinerung der me- 
dianen Kelchglieder folgend, zur Medianen zusammen (vgl. S. 29f.). 

Wir können also die Ansicht EıcHLERs über die Krone der Cruciferen 
und Capparidaceen beibehalten. Es ist bisher kein Befund gemacht worden, 
der gegen ihre ursprüngliche Viergliedrigkeit spräche. Wie ist aber ihre 
Stellung zwischen zwei regelmäßig miteinander alternierenden, zwei- 
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gliedrigen Kreisen mit dem Alternanzgesetz in Übereinstimmung zu 
i 2 

Die Lösung dieser Frage gibt das Verhalten der Kronblatter in Blüten 
mit verbildetem Kelch. Bei ihnen ist zu erkennen, daß sie in der Regel 
nur vor den Lücken zwischen den Phyllomen mit Kelchfunktion angelegt 
werden. Sie fehlen daher stets in den höheren Folgeblüten der durch- 
wachsenen Arabis-Arten (vgl. S.29f.), vor deren beiden Kelchlücken die zu 
Blumenblättern umgewandelten medianen Kelchblätter stehen. Auch 
Rudimente von ihnen sind nicht zu finden. Da diese Blüten e ne streng 





Abb. 15. Querschnitte durch eine verbildete Blüte von Crambe tatarica. a und b trans- 
versale Kelchblätter, c hinteres, d vorderes Kelchblatt, a! und d' Basis der Kelchblätter 
a und d, e transversales Staubblatt. 


durchgeführte Alternanz der Glieder aufweisen und somit einen ein- 
facheren und regelmäßigeren Grundplan besitzen als die normalen Kreuz- 
blüten, ist anzunehmen, daß sie einen Rückschlag zu einer primitiveren 
Ahnform darstellen. Daraus ergibt sich, daß der diagonal-viergliedrige 
Blumenblattkreis im Verlaufe der Stammesgeschichte neu erworben und 
zwischen Kelch und Andröceum eingeschaltet ist. 

Wenn die Einschaltung eines völlig neuen Kreises zunächst auch 
unwahrscheinlich anmutet, so haben wir doch in dieser Annahme die 
einzige Möglichkeit, das Diagramm der Cruciferen und Capparidaceen 
mit dem Alternanzgesetz in Übereinstimmung zu bringen. Ebenfalls läßt 
sich das Cruciferen-Diagramm nur unter dieser Annahme von dem der 
Fumarioideen ableiten, wie wir später sehen werden (Abb. 164, B, vgl. 
S. 55). Weiter weise ich darauf hin, daß eine Einschaltung von Kreisen 
auch in der Reihe der Centrospermae nachzuweisen ist. Wir finden in 
einigen Gattungen der hierher gehörigen Chenopodiaceen ein fünfgliedriges 
Perianth, daß eine gleiche Anzahl von Staubblättern und den Frucht- 
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knoten einschließt (E1cHLER, 1878, S.78). Bei den verwandten Caryo- 
phyllaceen haben wir eine ähnliche Anordnung (vgl. das Diagramm von 
Viscaria bei EICHLER, 1878, S. 106). Es schiebt sich aber hier zwischen 
den Hüllkreis und das Andröceum die Krone ein, wozu noch ein 
weiterer Staubblattkreis kommt. 

Zu derselben Annahme zwingen uns auch Befunde an Blüten, in denen 
mehrere Kelchglieder untereinander verwachsen sind. In ihnen werden 
entsprechend der verminderten Anzahl von Kelchlücken weniger Petalen 
ausgebildet (Abb. 8), und die fehlenden sind auch rudimentär nicht auf- 
zufinden. Daraus ergibt sich, daß die Blumenblätter nicht einmal zahlen- 
mäßig im Erbbild der Blüte festgelegt sind, sonst müßten die Rudimente 
der fehlenden Phyllome vorhanden sein. Ihre weitere Ausbildung könnte 
ja durch die Verwachsung der vorstehenden Kelchglieder behindert 
werden. Da das nicht der Fall ist, erweist sich auch hierdurch, daß der 
diagonal-viergliedrige Kronkreis der Cruciferen und Capparidaceen ein 
Schaltkreis ist, der in engstem Zusammenhang mit der Ausbildung des 
Kelches steht. Damit ist seine Stellung innerhalb des Grundplanes 
erklärt, denn als Schaltkreis ist er nicht dem Gesetz der Alternanz 
unterworfen. 


3. Die Staubblattkreise und der Fruchtknoten. 

Über die Kreise des Geschlechtsapparates habe ich nur Beobachtungen 
gemacht, die mit EICHLERs Auffassung übereinstimmen. Wir haben aber 
gesehen, wie in anatomisch-morphologischen Arbeiten häufig versucht 
wird nachzuweisen, daß die Schote nicht aus zwei transversalen, sondern 
aus vier orthogonalen Fruchtblättern bestehe (vgl. S. 14). Die beiden 
transversalen Phyllome besäßen nach dieser Ansicht die gewöhnliche 
Gestalt, während sich die medianen im Verlaufe der Stammesgeschichte 
aus dieser Form zu zwei Leisten, dem Rahmen, zusammengerollt haben 
sollen. 

Der Verlauf der Stränge innerhalb des Fruchtknotens sei kurz wieder- 
holt. Von den vier in seine Basis eintretenden Bündeln bilden die beiden 
transversalen das Leitgewebe der „Klappen“. Die Ränder der beiden 
breiten Kommissuraladern verlaufen mit wachsender Höhe immer 
weiter zur Mitte hin, bis sie zusammentreffen (Abb. 4F). Sie bilden an 
dieser Stelle zwei kleine Zylinder, die wenig höher an den Seiten aufreißen. 
Hierdurch entstehen zwei Bündelpaare mit hintereinander liegenden 
Gliedern, von denen die innen gelegenen, entsprechend ihrer Entstehung, 
invers sind (vgl. S. 25). 

Dieses Verhalten kann allerdings leicht zu der erwähnten Auffassung 
verführen. Ich weise jedoch darauf hin, daß auch in Blüten anderer 
Familien mit zentralwinkelständiger Plazentation die Plazentarstränge 
invers sind, und daß bei Capparis die Bündel vor den Septen und die 
Medianbündel im Fruchtknoten einiger Cruciferen konzentrisch sind, 
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was auf eine Verwachsung zweier hintereinander liegender Bündel 
schließen läßt. Bei den ersten ist die Umkehrung der Bündel bisher 
immer als ein Beweis dafür angesehen worden, daß die Fruchtblattränder 
sich im Verlaufe der Stammesentwicklung nach innen eingefaltet hätten. 
Da es aber niemals beobachtet worden ist, daß sie sich bei der Eigen- 
entwicklung nach innen einbiegen, ist es, nach allem, was wir über das 
Verhalten des Leitgewebes wissen, unmöglich, daß die Inversion der 
Bündel mit dem Verlauf der Stammesgeschichte zusammenhängt. 
Andernfalls müßten wir für diese Blüten grundsätzlich andere Verhaltens- 
weisen des Leitgewebes annehmen, als sie bei den Rhoeadalen vorliegen. 
Ich glaube daher, daß es mit der morphologischen Natur der Plazenten 
und ihrer späten Entwicklung in einem im einzelnen noch ungeklärten 
Zusammenhang steht, daß die Plazentarstränge invers sind. Jedenfalls 
haben wir keinen Grund, aus dem Verhalten des Leitgewebes in der Schote 
auf deren Vierfruchtblättrigkeit zu schließen. 


4. Ein neues Diagramm der Cruciferen und Capparidaceen. 

Nach den gemachten Ausführungen müssen wir den Cruciferen und 
Capparidaceen ein Diagramm zuerkennen, welches in den ersten Kreisen 
nicht unwesentlich von dem EIcHLERs abweicht (Abb. 16C, D). Auf 
einen unteren transversalen zweigliedrigen Kelchkreis folgt alternierend 
der deckende mediane. Im nächsten Kreis stehen die vier diagonalen 
Blumenblätter. Das Andröceum besteht bei den Cruciferen und manchen 
Capparidaceen aus einem zweigliedrigen transversalen Kreis und einem 
inneren viergliedrigen, dessen Phyllome paarweise der Medianen genähert 
sind. Den Fruchtknoten bilden bei ihnen zwei verwachsene transversale 
Glieder. Andere Capparidaceen haben im Andröceum und Gynöceum 
eine vermehrte Anzahl von Phyllomen. 


b) Die Beziehungen der Blüten von Cruciferen und Capparidaceen 

zu der der Fumarioideen. 

Einstimmigkeit der Forscher herrscht in der Antwort auf die Frage 
nach der Abstammung der Cruciferen und Capparidaceen. Beide Familien 
haben als Vorfahren die Papaveraceen. ENGLER und GiLe (1924, S. 214) 
und WETTSTEIN (1924, S. 633) nehmen an, daß die Entwicklungsreihe 
von den Papaveraceen über die Capparidaceen zu den Cruciferen führt, 
daß also beide Familien durchaus monophyletisch seien. 

Mir erscheint jedoch der Gedanke nicht unbegründet, daß die Gattung 
Capparis einerseits und die Cleome-Arten und Cruciferen andererseits 
nicht in einem direkten genetischen Zusammenhange stehen. Wenn wir 
annähmen, daß sie sich an verschiedenen Punkten aus der Familie der 
Papaveraceen abgespalten hätten, wären eine Reihe morphologischer 
Unstimmigkeiten behoben, die mit der unmittelbaren Abstammungs- 
reihe Papaveraceen — Capparidaceen — Cruciferen verbunden sind. 
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Wir haben gesehen, daß bei Capparis die medianen Kelchglieder etwas 
unterhalb der transversalen stehen, ohne daß wir für diese von den Cruci- 
feren und Cleome-Arten abweichende Insertionsfolge eine Ursache an- 
geben konnten. Weiterhin weist das vielgliedrige, mehrkreisige An- 
dröceum und das mehrgliedrige Gynöceum auf Beziehungen zu den 
Papaveroideen. Dagegen deutet das streng zweikreisige Andröceum 
und die zweigliedrige Schote der Cruciferen und Cleome-Arten auf die 
Fumarioideen. 

Nach diesen Befunden ist nicht anzunehmen, daß die Capparidaceen 
eine einstämmige Familie darstellen. Wenn schon ein Stammbaum 
— ausgehend von den Papaveraceen — aufgestellt werden soll, so meine 
ich, daß die Gattung Capparis in unmittelbarem genetischem Zusammen- 
hange mit den Papaveroideen steht. Ebenfalls führt von dieser Unter- 
familie unter Reduktion im Andröceum und Gynöceum ein Zweig zu 
den Fumarioideen, und von diesen aus läßt sich unter Verlust der Vor- 
und der Kelchblätter — bei Corydalis angedeutet (vgl. S.35f.) — das 
Diagramm der Cruciferen ableiten, von denen sich, zum Teil unter Ver- 
vielfachung der Glieder des Andröceums, die Cleome - Arten ableiten 
lassen. 

Zuerst stellte EICHLER (1865, S. 553) vergleichende Betrachtungen 
über den Blütenbau dieser drei Familien an. Jeder Blüte ordnet er sechs 
Phyllomkreise sowie Tragblatt und Vorblätter zu und homologisiert zu- 
nächst alle medianen Kelchglieder als Angehörige des ersten und äußeren 
Kreises. Den folgenden Kreis der Fumarioideen, die gespornten Blumen- 
blätter, setzt’er homolog den transversalen — bei den Cruciferen aus- 
gesackten — Kelchblättern der anderen Familien. Der dritte Kreis der 
Blütenhülle ist bei den Fumarioideen der innere, gleichfalls zweigliedrige 
Blumenblattkreis, der bei den beiden anderen Familien durch vier 
diagonale Blumenblätter ‚vertreten‘ sein soll. Im Andröceum sollen 
die Staubblattphalangen der Fumarioideen den transversalen Staub- 
blättern der Cruciferen und Capparidaceen entsprechen, während den 
medianen Staubblattpaaren dieser entsprechende Phyllome bei den 
Fumarioideen abortiert sein sollen. Nach der Ansicht EICHLER» sind 
die monothekischen Staubblatteile der Fumarioideen als Nebenblatt- 
bildungen zu werten, während andere Forscher, als erster A. P. DE Can- 
DOLLE (1827), sie als Spaltprodukte medianer Anlagen ansehen, in welchem 
Falle sie den medianen Staubblattpaaren der Cruciferen gleichzusetzen 
wären. Welcher Ansicht man sich hier anschließen will, bleibt Auf- 
fassungssache ; bewiesen ist weder die eine noch die andere. Die Homo- 
logien innerhalb des Gynöceums sind klar. Wir finden in allen drei 
Familien die transversal-zweigliedrige Schote. 

Wie aus meinen Befunden hervorgeht, können wir uns mit diesen 
Gleichsetzungen nicht einverstanden erklären. Zwar kommen den Blüten 
der drei behandelten Familien je sechs Kreise zu, aber die Blüten der 
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Cruciferen und Capparidaceen beginnen nicht mit einem medianen, 
sondern mit einem transversalen Kelchkreis. Daher müssen wir mit 
Lienıer (1896b, S. 406) den Kelchblättern der Cruciferen und Capparida- 
ceen die Blumenblätter der Fumarioideen gleichsetzen. Eine derartige 
Umwandlung der Gestalt der Phyllome ist nicht ungewöhnlich. Die 
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Abb. 16. A Fumarioideen-Diagramm nach EICHLER. B Neues theoretisches Cruciferen- 
Diagramm zur Erläuterung der Homologien mit den Fumarioideen. C Cruciferen-Diagramm 
nach EICHLER. D Neues empirisches Cruciferen-Diagramm. 





Richtigkeit dieser Annahme bestätigt die auffällige Übereinstimmung 
der transversalen Phyllompaare. An ihrem Grunde finder. wir die 
äußerst charakteristischen und sich auch bei Bildungsabweichungen 
erhaltenden Aussackungen. 

Auch im Verlauf der Leitbündel haben wir hier Ähnlichkeiten. Sowohl 
die Blumenblätter von Dicentra (Fum.) als auch die Kelchblätter der 
Cruciferen erhalten Randadern, die durch Spaltung aus einem Diagonal- 
bündel hervorgehen. Bei den Arten Corydalis und Fumaria, den Papa- 
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veroideen und den Capparidaceen findet sich diese Spaltung nicht. 
Wenn aus solchem Verhalten des Leitgewebes auch keine phylogenetischen 
Beziehungen zwischen den Blüten von Dicentra und denen der Cruciferen 
abgeleitet werden können, so zeigt es doch, daß in der Hülle der Fumari- 
oideen und Cruciferen größere strukturelle Ähnlichkeiten bestehen als 
etwa zwischen Cruciferen und Papaveroideen. 

Da bei den Fumarioideen wie bei allen dimeren Papaveraceen den 
transversalen Blumenblättern noch ein medianer Kelchkreis verausgeht, 
müssen wir annahmen, daß dieser im Verlaufe der Stammesgeschichte bei 
dem Übergang von der Fumarioideen-Form zur anderen oder beim Auf- 
stieg aus einer gemeinsamen Grundform verlorengegangen ist, wie auch 
die Vorblätter nicht mit übernommen sind. Der Verlust dieser Glieder 
ist bei den Fumarioideen schon angedeutet. Während Dicentra kräftige 
Kelch- und Vorblätter entwickelt, haben die Gattungen Corydalis und 
Fumaria keine Vorblätter mehr. Bei ihnen sind auch die Kelchblätter 
in gewisser Weise rudimentär, denn sie fallen früh ab und erhalten bei 
einigen Arten kein Leitgewebe. In gewissen Bildungsabweichungen, die 
VENEMA (1930) beschreibt, scheinen die beiden äußeren, den Cruciferen 
und Capparidaceen fehlenden Kreise wieder aufzutreten (vgl. S. 47). 

Da sich die Glieder des Geschlechtsapparates bei Fumarioideen, 
Cruciferen und Capparidaceen wieder entsprechen, stellen wir auch an 
dieser Stelle fest, daß der viergliedrige Blumenblattkreis der Kreuzblüte 
eingeschaltet sein muß, denn in der Blüte der Fumarioideen findet sich 
kein Kreis, aus dem er durch Spaltung oder Verdopplung hervorgegangen 
sein könnte. 


C. Zusammenfassung. 

Im ersten Teil der Arbeit wird zunächst an Hand eines kurzen histori- 
schen Überblickes festgestellt, daß in den letzten Jahren der Bündel- 
verlauf in steigendem Maße zur Beantwortung morphologischer Fragen 
herangezogen wird, obgleich über seinen Wert hierfür bisher durchaus 
keine einheitliche Ansicht der Forscher besteht. 

Über das Leitsystem wird ausgesagt, daß die Bündel auf den Linien 
angelegt werden, auf denen sich während der Ontogenese durch osmoti- 
sche Vorgänge die für den Aufbau der zunächst bündellosen Phyllome 
benötigten Stoffwechselprodukte bewegen. Für abortierte oder rudi- 
mentäre Phyllome wird kein Leitgewebe angelegt, dagegen werden über- 
zählige Phyllome in einer ihrer Gestalt entsprechenden Weise mit solchem 
versehen. Die früheren Beobachtungen über den Bündelverlauf, ins- 
besondere, daß bei Cruciferen stets die Mittelbündel für die transversalen 
Kelchblätter znunterst den Zentralzylinder verlassen, erwiesen sich als 
zutreffend, konnten jedoch in mancher Hinsicht ergänzt werden. 

Die blütenmorphologische Bedeutung der Eigenentwicklung der Rhoea- 
dalen ist nicht so groß, wie bisher besonders von EICHLER ange- 
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nommen wurde. Die Anlagefolge der Phyllome wird beeinflußt durch 
die Enge im jungen Blütenstand, und man kann aus ihr daher nicht 
auf die genetische Folge der Wirtel schließen. Dagegen stimmt die rela- 
tive Anlagehôhe der Phyllome, über die bisher keine Beobachtungen ver- 
öffentlicht wurden, in der Regel mit deren Insertion in der ausgewach- 
senen Blüte überein. Die transversalen Kelchglieder werden unterhalb 
der medianen angelegt oder stehen, bei Cruciferen und Capparidaceen 
mindestens auf derselben Höhe wie diese. Die Kelchdeckung in der 
Kreuzblüte ist metatopisch. Die transversalen Glieder werden durch 
die räumliche Enge im jungen Blütenstand in der Entwicklung auf- 
gehalten, und die medianen gelangen daher zur Deckung. In Blüten, 
die sich in einem lockeren Blütenstand entwickeln, und in den vom 
Blütenstandsdruck unbeeinflußten höheren Folgeblüten zentral-durch- 
wachsener Formen decken die transversalen Phyllome die medianen. 
Diese können bei einer relativen Vergrößerung der transversalen völlig 
eingeschlossen werden und stehen dann petaloid vor den Kelchlücken. 
Die Anlage der Blumenblätter steht in strenger Abhängigkeit vom 
Kelch. Sie werden in der Regel nur vor diagonalen Kelchlücken angelegt. 
Wenn diese in Bildungsabweichungen fehlen, so werden auch die Blumen- 
blätter nicht ausgebildet. 

Im ersten Abschnitt des zweiten Teiles wird festgestellt, daß aus dem 
Bündelverlauf keine Schlüsse über die Stammesentwicklung der Rhoea- 
dalen gewonnen werden können, wie vielfach angenommen wird, da dieser 
völlig von der Eigenentwicklung der Blüte abhängt, in der sich die 
Phylogenese nicht wiederholt. Es ist nicht möglich, allein mit Hilfe des 
Bündelverlaufes Theorien über den Blütenbau aufzustellen, wie es 
ARBER, SAUNDERS und andere Forscher tun. Hierzu müssen stets Unter- 
suchungen aus anderen Teilgebieten der Botanik herangezogen werden, 
deren Ergebnisse der Bündelverlauf gegebenenfalls bestätigen kann. So 
betont er die Homologie zwischen den Kronblättern der Fumarioideen 
und den Kelchgliedern der Cruciferen und Capparidaceen, aber wir 
können weder aus ihm auf den Aufbau des Andröceums der Fumari- 
oideen schließen, noch berechtigt uns sein Verhalten zur Annahme einer 
Vierfruchtblättrigkeit der Schote. 

Dagegen kann uns aber der Bündelverlauf, eben wegen seiner Ab- 
hängigkeit von der Ontogenese, in solchen Fällen helfen, wo wir aus der 
Eigenentwicklung der Blüte Schlüsse ziehen könnten, es uns aber nicht 
möglich ist, diese zu beobachten. So gelang es mir erst durch seine 
Betrachtung, Blüten mit verwachsenen Phyllomen, die uns nur in aus- 
gewachsenem Zustande zur Beobachtung vorliegen, zu deuten. Weiterhin 
ist er von Wichtigkeit bei der genauen Festlegung der Insertionspunkte. 

Im zweiten Abschnitt des zweiten Teiles werden die morphologischen 
Grundlagen der wichtigsten Auffassungen über den Blütenbau der Cruci- 
feren und Capparidaceen einer kritischen Betrachtung unterzogen und 
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gezeigt, daß keine der früher geäußerten Ansichten mit den Befunden 
aus eigenen und fremden Untersuchungen in völlige Übereinstimmung 
zu bringen ist. Deshalb wird ein neues Diagramm aufgestellt, welches 
alle Beobachtungen an normalen und verbildeten Blüten über die Eigen- 
entwicklung und die Insertion, über den Einsatz der Blüten und die 
Kelchdeckung erklärt. Es läßt sich zusammenfassen in der Formel: 
K 2tr + 2med, C4diag, A2tr + 2-2 med, G (2) tr. 
Es weicht im Kelch von dem bisher anerkannten EıcHLexschen Dia- 
gramm ab und verlangt nicht die Ergänzung zweier Vorblätter. Die Vier- 
gliedrigkeit der Krone in dem sonst dimeren Grundplan erklärt sich 
daraus, daß der Blumenblattkreis ein Schaltkreis ist, dessen Glieder nicht 
der ursprünglichen Alternanz unterliegen. 

Bezüglich der Verwandtschaft der Cruciferen und Capparidaceen zu 
den Papaveraceen, speziell den Fumarioideen, wird festgestellt, daß die 
Blumenblattkreise dieser den Kelchkreisen der Cruciferen und Cappa- 
ridaceen homolog sind. Ebenso entsprechen sich die Kreise des Andrö- 
ceums und des Fruchtknotens. Es wird gezeigt, daß die Vor- und die 
Kelchblätter der Blüten von Fumarioideen-Form beim stammesgeschicht- 
lichen Übergang zur anderen Blüte verlorengingen, während die Blumen- 
blätter der Cruciferen und Capparidaceen auch im Hinblick auf das 
Fumarioideen-Diagramm als Schaltkreis erkannt werden!. 
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DIE BEDEUTUNG DES WURZELDRUCKS FÜR ERHÖHTE 
TRANSPIRATION DER ERBSEN BEI HÖHERER 
WURZELTEMPERATUR. 

Von 
A. E. H. R. Boonstra 
Instituut voor Plantenveredeling Wageningen. 

Mit 4 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 24. Mai 1935.) 


I. Das Problem. 


Schon Sacus beohachtete, daß viele Pflanzen welken, wenn ihre 
Wurzeln sich in einem Boden von niederer Temperatur (etwa 5°C) 
befinden (vgl. auch CLEMENTS und MARTIN, 1934), während die atmo- 
sphärischen Transpirationsbedingungen nicht ungünstig sind. Er zeigte, 
daß Bodenerwärmung genügt, um den Welkzustand aufzuheben. Wie 
aber sollen wir die Wirkung dieser Temperaturerhöhung erklären ? 
H. pe VRIES (1870) (S. 59) meint, daß es hauptsächlich der Wurzel- 
druck sei, der bei höherer Temperatur die Steigung der Transpiration 
verursacht, obwohl auch Osmose und Imbibition sich ändern. Die 
Änderung dieser beiden letzten Eigenschaften spiele aber nur eine 
unbedeutende Rolle. 

Im Einklang mit dieser Auffassung stellt Hryı (1933) einen großen 
Einfluß der Temperatur auf das Bluten der Pflanzen fest. Er weist 
auf die Möglichkeit hin, daß gleichzeitig mit einem Unterdruck (nied- 
riger als 1 Atmosphäre) in dem Stengel (Saugkrafttheorie: RENNER, 
Drxon) in der Wurzel ein Überdruck (höher als 1 Atmosphäre) exi- 
stieren könne. 

Diese Möglichkeit läßt sich nicht leugnen. Es ist sogar sehr wahr- 
scheinlich, daß dies öfters der Fall ist (vgl. PEIRCE, 1934; JAMES und 
BAKER, 1933). Damit wird aber die Bedeutung des Wurzeldrucks für 
die Transpiration sehr eingeschränkt. Denn zwischen der Stelle des 
Unterdrucks und des Überdrucks muß dann eine Stelle zu finden sein, 
wo die Spannung in der Wassersäule gerade 1 Atmosphäre beträgt, 
und dann hat der Wurzeldruck für die Transpiration nur Bedeutung, 
insoweit er den Widerstand des Wasserstromes bis zu dieser Stelle über- 
windet. Mit anderen Worten: Wenn wir die Pflanze gerade an dieser 
Stelle unter Wasser durchschnitten, so hätte das an und für sich keine 
Änderung in der Transpiration zur Folge. 

Nun ist auch bei der Erbse ein großer Einfluß der Wurzeltemperatur 
auf die Transpiration festgestellt worden (BoonsTRA, 1934, Tabellen 19 
bis 23), sowohl bei Boden- wie bei Wasserkulturen. 

Als Beispiel mögen folgende Wasserkulturen dienen (Tabelle 1). 
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Tabelle. Um nun die Rolle des Wur- 
Transpiration ing zeldrucks hierbei zu unter- 























Tage Sorte pro Tag os 
25125153 suchen, muß man erst prüfen, 
ob überhaupt bei dieser Pflanze 
4. bis 7. Mai de: 1,68 | 2,07 | 2,70 ein Wurzeldruck vorkommt. 
38 | 2,47 | 2,66 | 3,95 - ; . 
7. bis 10. Mail Fr. | 394 | 438 | 6.28 Der hierzu angewandten Me 
V 38 | 5,58 | 6,39 | 9,41 thode liegt folgende Über- 

10. bis 13. Mai Fr. 2,67 | 3,18 | 5,78 legung zugrunde. 
V 30 | 408. | 601 am Wenn wir ein Pflanzenorgan 


unter Wasser durchschneiden, 
dann wird momentan Saft aus der Pflanze gepreBt werden, falls an der 
Stelle des Schnittes in den Gefäßen ein Überdruck herrscht. Umgekehrt 
wird plötzlich Wasser aufgenommen werden, wenn ein Unterdruck da 
war. Dabei kann von der winzigen Masse des Saftes aus den ange- 
schnittenen Zellen ganz abgesehen werden. Nun ist eine derartige Flüssig- 
keitsverschiebung festzustellen in einem Potometer, wenn nur das Durch- 
schneiden innerhalb des Potometers stattfindet, und zwar ohne daß 
das Potometergefäß geöffnet wird. 


Ich benutze dafür folgende einfache Vorrichtung. 


2. Die Methode. 


Zwei Schrauben (Abb. 1) gehen durch den Gummistöpsel des Poto- 
meters und klemmen von beiden Seiten eine Kupferplatte fest gegen das 
Gummi. Die untere Kupferplatte ist 
doppelt. Dazwischen befindet sich 
genügender Raum für eine drehbare 
Rasierklinge. Ein Kupferstäbchen 
geht von oben nach unten der Reihe 
nach durch die obere Kupferplatte, 
den Gummistöpsel, die zweite Kupfer- 
platte, die eine Öffnung der Rasier- 
klinge, die dritte Kupferplatte, biegt 
dann zweimal um und endet in der 
zweiten Öffnung der Klinge. Mittels 
einer Kurbel am ersten Ende des Stäb- 
chens lassen sich, ohne daß man das 
Abb.1. Der Gummistöpsel mit Schneide- Potometergefäß Othast, en a er 

vorrichtung von unten gesehen. messer in Kreisbewegung Schnitte 

machen. In dem Gummistöpsel be- 
findet sich ein Bohrloch für das Objekt. Zwischen Bohrloch und Außen- 
seite des Stöpsels ist der Stöpsel durchgeschnitten worden, damit das 
Objekt unverletzt hineingesteckt werden kann. In der Kupferplatte 
befinden sich entsprechende Ausschnitte. Für den luftdichten Ab- 
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schluß der Öffnungen benutze ich ein Gemisch von unvulkanisiertem 
Kautschuk und Vaselin. Das Potometergefäß ist ein Glaszylinder 
von 25cm Höhe und 5em Durchschnitt. Ein Teilstrich des Kapillar- 
rohres entspricht 0,5 cmm. Anfangs war ich bemüht die Temperatur 
des Wasserbades, in welchem das Potometer stand (etwa 100 Liter), 
konstant zu halten. Später habe ich hierauf verzichtet und die Tem- 
peratur sehr langsam steigen oder fallen lassen. Das hat den Vorteil, 
daß die Temperatur sich nur in einer Richtung ändert. 

Die Versuchspflanzen sind gekeimt in Flußsand und nach etwa 
7 Tagen in Nährlösung übertragen worden. Einzelheiten sind unter 
den Abbildungen oder in den Tabellen angeführt. 


3. Die Versuche. 

Abb. 2 gibt Beispiele von Versuchen mit Pflanzen, die so in den 
Stöpsel eingesetzt worden sind, daß der Samenrest sich innerhalb des 
Potometers befindet. Bei diesen Versuchen ist also der Stengel durch- 
geschnitten worden. 

Aus der Abbildung geht hervor, daß nach dem Durchschneiden die 
Wasseraufnahme plötzlich viel stärker wird, um später allmählich wieder, 
etwa bis zur früheren Geschwindigkeit, abzufallen. Das bedeutet also, 
daß innerhalb des Stengels ein Unterdruck herrschte, und daß ein 
etwaiger Wurzeldruck sich im Stengel nicht bemerkbar macht. 

Wie Abb. 2 weiter zeigt, hat die Temperatur des Wurzelsystems 
(15°, 25°, 35°C) keinen entscheidenden Einfluß darauf, ob sich ein 
Wurzeldruck bemerkbar macht oder nicht. Auch bei den höheren 
Temperaturen des Wurzelsystems herrscht immer im Stengel ein Unter- 
druck. Bei Pflanze Nr. 4 habe ich mich überdies bemüht, die Feuchtigkeit 
im Versuchszimmer zu erhöhen, was aber nicht weiter gelang als bis zu 
66% relativer Feuchtigkeit. Aber auch unter diesen Umständen kann 
im Stengel nur von einem Unterdruck die Rede sein (vgl. auch die Daten 
der Abb. 3). Damit ist aber nicht entschieden, daß bei unserem Objekte 
überhaupt kein Wurzeldruck besteht. Denn ein solcher könnte weiter 
unten vorhanden sein, im Stengel aber nicht mehr zum Ausdruck kommen. 

Abb. 3 gibt Beispiele von Pflanzen, die so im Potometer befestigt 
worden sind, daß die obere Hälfte des Wurzelsystems über den Stöpsel 
hinausragt. Hier ist also die Wurzel durchgeschnitten worden. Wie aus 
der Abbildung hervorgeht, ist auch an dieser Stelle (etwa in der Mitte 
zwischen Wurzelbasis und Wurzelspitze) ein deutlicher Unterdruck 
bemerkbar. In einigen Versuchen habe ich die hinausragenden Teile 
der Pflanze in einen Triacelsack eingehüllt und mit Wasserdampf ge- 
sättigte Luft in den Sack hineingeblasen. Es ist klar (Abb. 3, Pflanze 6 
und 7), daß ein halbstündiges Hineinblasen von feuchter Luft nicht 
genügt, um das Wasserdefizit zu beseitigen. Daraus geht hervor, daß der 
Wurzeldruck — wenn ein solcher noch in der Spitzenregion der Wurzel 








62 A. E. H. R. Boonstra: Die Bedeutung des Wurzeldrucks 


anwesend sein sollte — nur eine sehr untergeordnete Bedeutung für die 
Transpiration unserer Erbsen haben kann. 

Viel wahrscheinlicher ist aber, 
daß hier überhaupt kein Wurzel- 
druck vorhanden ist. Darauf hin 
deutet auch folgender Versuch: 
Eine Pflanze (Daten in Tabelle 2, 
Nr. 11) steht nachtsüber auf dem 





0 
Abb. 2. Abb. 3. 


Abb. 2. Volumenänderung der Potometerflüssigkeit. Abszisse: Zeit in Minuten. Ordinate: 
Teilstriche an der Kapillare. 1 Teilstrich = 0,5 cmm. Bei {ist die Pflanze unter dem Stöpsel 
durchgeschnitten worden. 

Temperatur Luft- Relative 
Alter Durchgeschnitten des Wassers temperatur Feuchtigkeit 


Pflanze Nr. 1 71 Tage 11cm über Kot. 14,1+14,4°C 
2 








oe se 73 » 0,3cem „ Pr 24,5>24,3°C 19,0+19,8°C 43% >42 % 

>. — um 1,5cm „ Pi 34,4°C +0,1 23°C 40% 

Pes ss SE" u lcm Fe és 35,5°C +0,1 22,2>23,0°C 66 % 
Abb. 3. Wie bei Abb. 2. Bei} ist die Pflanze über dem Stöpsel durchgeschnitten worden. 

r Temperatur Luft- Relative 
Alter Durchgeschnitten des Wassers temperatur Feuchtigkeit 

Pflanze Nr.5 49 Tage 25 cm unter Kot. 14,3>14,5°C 20>21°C 37% >35 % 

” » 6 49,, 26cm „ ” 21°C 85 % ->65 % 

PR » 7 51, 25cm ,. »  21,6+21,5°C 19,4> ? 45% >95 %>95 % 


Potometer unter einer Glasglocke. Diese Glocke taucht mit ihrem unteren 
| Rande etwas in das Wasser des Wasserbades hinein. Am folgenden Tage 
wird das Kapillarrohr gefüllt und die Wasserabsorption gemessen. Sie 
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Tabelle 2. 
Pisum (Nr. 11) Helianthus (Nr. 12) 
Absorpti Absorpti Absorpti Absorpti 
Zeit ca pro Minute Zeit in dt sie He 
ane 2 0,3 OT —ı 0,2 
10, —2,5 —0,4 10. —0,5 —0,1 
10.1 —1,5 —0,3 10. —0,5 —0,1 
10.1 —0,5 —0,1 10.4 —1,5 —0,3 
10. —1 —0,2 10 4 —] —0,2 
= 0,5 0,5 ai | —13,5 - —7,0 
10, 10, 
10,2 “ : 10,52 à ve 
10,27 05 10, 
10,2 +2 1 11, 7 +0,1 
10.8 +0,5 +05 |! 0,5 0,1 
10 y y 11 12 + y + > 
10.31 +0,5 +0,5 ® 
10,32 +0,5 +0,5 
10.33 +0,5 +0,5 
10.34 +0,5 +0,5 
: +0,5 +0,5 
s Luft- Relative 
Pflanze Alter Durchschnitten Wassertemperatur temperatur = 
Nr. 11 | 28 Tage lem über Kot. „3 15,4° C 100% 
Nr. 12 | 41 Tage 1 cm unter Kot. 15,7 — 15,9° C ? | 100% 








Bei — ist die Pflanze durchgeschnitten worden. 


ist naturgemäß sehr gering, wahrscheinlich Null, und wird jedenfalls im 
angeführten Beispiel überboten durch die Ausdehnung des Wassers im 
Potometergefäß infolge eines langsamen Temperaturanstiegs. Nun wird 
der Stengel durchgeschnitten. Dazu muß die Glocke einen Augenblick 
entfernt werden. Wie die Tabelle zeigt, findet kein deutlicher plötz- 
licher Rückgang des Meniskus statt. Dagegen fängt die Pflanze schon 
2 Min. nach dem Durchschneiden an, Wasser aufzusaugen. Das ist wohl 
einer erneuten Transpiration, infolge der nicht mehr vollen Sättigung 
der Luft in der Glasglocke, zuzuschreiben. 

Machen wir genau denselben Versuch mit einem Helianthus (Tabelle 2, 
Nr. 12), so sehen wir hier sehr deutlich die Anwesenheit eines Wurzel- 
drucks. 

4. Fehlerbesprechung. 

Das Nichtkonstanthalten der Temperatur des Wasserbades scheint 
vielleicht auf den ersten Blick nicht zulässig, da eine Änderung der 
Temperatur an und für sich schon eine Meniskusverschiebung zur Folge 
hat. Wir achten in diesen Versuchen aber nur auf Änderungen in der 
Schnelligkeit der Meniskusverschiebung durch das Durchschneiden. Und 
diese Änderungen addieren sich zu der schon vorhandenen Meniskus- 
verschiebung und sind unzweideutig. 
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Bei den oben angeführten Versuchen ist die Meniskusverschiebung 
im Kapillarrohr gedeutet als eine Wasserverschiebung in die Pflanze 
hinein oder aus der Pflanze hinaus. Das ist nicht ganz richtig. Abgesehen 
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Abb. 4. Wie bei Abb. 3. 
Alter Durchgeschnitten a due, Ferehtigkeit 
Pflanze Nr. 8 82 Tage 2,5 cm unter Kot. 14,1>16,2°C 18,2>20,0°C 35% >34% 

» » 984, 35cm „ „  122->16,1°C 20,0>21,0°C 41 % 

» » 10 81 „ Lem über „ 10,7>13,3°C 19,0+19,9°C 31% 
von Meniskusverschiebungen infolge Temperaturänderung messen wir mit 
dem Potometer nur Flüssigkeitsverschiebungen von der Region unter 
dem Stöpsel nach derjenigen über den Stöpsel, oder umgekehrt. 

Bei obigen Versuchen kommt also eine Wasserverschiebung nicht zum 
Ausdruck in einer Meniskusverschiebung, insoweit die erstere auf den 
Teil des Objektes beschränkt ist, der unter der Schnittfläche liegt. (Un- 
geachtet des etwaigen Vorkommens von Luftkanälen, die in Erbsen- 
wurzeln wohl nicht vorhanden sind.) 

Und eine Wasserverschiebung innerhalb des über der Schnittfläche 
gelegenen Teils ist nur am Kapillarrohr ablesbar, insoweit damit eine 
Verschiebung von der Region unter dem Stöpsel nach derjenigen über 
den Stöpsel, oder umgekehrt verbunden ist. Ganz roh dürfen wir also 
annehmen, daß die Meniskusverschiebung nur den kleineren Teil der 
stattfindenden Wasserverschiebung anzeigt. 
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Am Schluß möchte ich noch auf einen weiteren möglichen Fehler 
hinweisen. Vom Augenblick an, daß die Pflanze auf dem Potometer 
steht, absorbiert sie Wasser. Aber bevor eine Verschiebung des Meniskus 
im Kapillarrohr stattfindet, muß erst eine gewisse (freilich sehr geringe) 
Spannung innerhalb des Potometers zustande kommen, um den Reibungs- 
widerstand zu überwinden. 

Nun ist es denkbar, daß durch die Erschütterung beim Durchschneiden 
diese Spannung zeitweilig aufgehoben wird, daß Wasser aus dem Kapillar- 
rohr schnell zufließt und so einen Unterdruck vortäuscht. Daß dem 
nicht so ist, lehrt ein einfacher Stoß gegen das Potometer, wonach der 
Meniskus an die ursprüngliche Stelle zurückkehrt. Überzeugender noch 
zeigt dies Abb.4, wo die Meniskusverschiebung rückgängig gemacht 
worden ist, dadurch, daß man die Absorption der Pflanze durch Wasser- 
erwärmung überkompensiert hat. Freilich ist diese Überkompensierung 
bei Pflanze 8, einer sehr kräftig transpirierenden Pflanze, nicht gelungen. 
Wie stark der Temperaturanstieg an und für sich das Wasser im Kapillar 
zurückpreßt, stellt sich heraus, wenn nachher die Pflanze zum zweiten 
Male, aber jetzt gerade über dem Stöpsel, durchgeschnitten wird (Marke }). 
Bei Pflanze 9 ist noch bemerkenswert, daß nach dem Durchschneiden 
die Transpiration unzweifelhaft zugenommen hat. Die Anwesenheit des 
Wurzelsystems hat hier die Transpiration offenbar gehemmt ' 


5. Zusammenfassung. 

1. In Wasserkulturen der Erbse ist bei verschiedener Temperatur des 
Wurzelsystems und verschiedener Feuchtigkeit der Luft in dem Gebiet 
vom Stengelfuß bis halbwegs zu den Wurzelspitzen kein Wurzeldruck 
bemerkbar. 

2. Die Versuche geben keinen Anlaß zur Vermutung, daß noch näher 
bei der Wurzelspitze doch ein Wurzeldruck vorhanden ist. Wahrschein- 
lich fehlt ein solcher bei dieser Pflanze überhaupt gänzlich. Jedenfalls 
kann die Bedeutung eines etwaigen Wurzeldrucks für die Transpiration 
nur geringfügig sein. 

3. Im besonderen ist die größere Transpiration bei höherer Wurzel- 
temperatur nicht einem stärkeren Wurzeldruck zuzuschreiben. 
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(Aus dem Botanischen Laboratorium 
der Bayerischen Landessaatzuchtanstalt, Freising.) 
DIE PAARUNGSINTENSITÄT DER CHROMOSOMEN 
BEI WEIZEN-ROGGENBASTARDEN ZWEITER GENERATION 
IM VERGLEICH ZUM WEIZENELTER. 
Von 
G. KATTERMANN. 


Mit 1 Textabbildung (9 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 29. Mai 1935.) 


Zur zytologischen Kennzeichnung von Weizen-Roggenbastarden kann 
man sich verschiedener Mittel bedienen. Bei den hier berücksichtigten 
„Fa -Pflanzen, die ihre Entstehung freier Rückkreuzung von F,-Bastarden 
mit Rassen von Triticum vulgare verdanken (4), wurde der Verlauf 
der Reifeteilungen in den Pollenmutterzellen bereits beschrieben. Außer- 
dem wurde der Chromosomenbindung während der ersten Metaphase 
eine eingehende Mitteilung gewidmet, in der der Versuch enthalten ist, 
die sich in den Chromosomenanordnungen darbietenden Homologie- 
verhältnisse der Chromosomen zu deuten (5). 

In der vorliegenden Mitteilung soll der Intensität der Chromosomen- 
bindung dieser Pflanzen Beachtung geschenkt werden, wobei Vergleiche 
mit dem Weizenelter und verwandten Weizenrassen angestellt werden 
sollen. Der Weizenelter der Weizen-Roggenkreuzung ist der an anderer 
Stelle bereits beschriebene blaukörnige Weizen hybriden Ursprungs ,, Blau- 
korn 2 1,,“ (6). Der Roggenelter Secale cereale (Weihenstephaner 0,, 
kurzstrohig) kann hier auBer Betracht bleiben, weil die Roggenchromo- 
somen vermutlich univalent bleiben (5). 


Die ,,Festigkeit der Bindung. 

Bei den untersuchten ,,F,‘‘-Weizen-Roggenbastarden kommen zwei 
Hauptformen von Bivalenten vor, der Ring und das Doppelstäbchen 
(Abb. la—i). Es schien mir von Bedeutung zu sein, die Häufigkeit der 
beiden Formen wegen der „Stärke‘‘ der Paarung in den vielen durch- 
musterten Pollenmutterzellen kennenzulernen, was keine große Mühe 
machte, da ja sowieso jedes Teilungsbild genau angesehen werden mußte, 
um die Chromosomenanordnung zu bestimmen (5). Die Doppelstäbchen 
werden in der Regel durch ein terminales oder subterminales Chiasma 
zusammengehalten (z. B. Abb. 14 die ersten drei Doppelstäbchen und 
in Abb. lc die beiden Doppelstäbchen). Es kommen jedoch auch Doppel- 
stäbchen mit zwei Chiasmata vor, einem terminalen und einem sub- 
terminalen (Abb. 1% die letzten drei Doppelstäbchen). Bivalente Ringe 
werden durch mindestens zwei terminale bzw. subterminale Chiasmata 
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Tabelle 1. Doppelstäbchen-D-Zahl. 
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Abb. la—i. Ch einiger ,,F,‘‘-Pflanzen. Die Chromosomen sind 
zwecks guter Übersicht nebeneinander gezeichnet. Der beigegebene Maßstab beträgt 10 u. 
Die Zeichnungen wurden mit dem ABBkschen Zeichenapparat bei gleicher Vergrößerung 
nach Präparaten in Eisen-Karminessigsäure durchgeführt. Die Unterschiede in der Chromo- 
somendicke sind nicht nur auf Fixierung und Färbung, sondern zum Teil auch auf indi- 
viduelle Unterschiede der Pflanzen zurückzuführen. a W.R. 9. 1. Anordnung: 3777 + 1377 + 
10,. Die Bivalenten bestehen aus 2D (Doppelstäbchen) 11+R (Ringe). Ein Doppelstäbchen 


ist heteromorph und baut sich aus einem Chromosom von gewöhnlicher Größe und einem 
Fragment auf. b W.R.9.2. Anordnung: lyy + lin + 137, +6,. Bivalente: 2 D +11 R. 
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e W.R.9.3. Anordnung: 1,y + 2m + 11y +10, +F,. Fragment links oben, etwas zu- 
sammengerollt (durch Chiasma?), Bivalente: 2D+9R. d W.R.9.4. Anordnung: 
2;y + 13m +9. Bivalente: 1 D +12 R. e W.R.9.4. Anordnung: 2,, + 137, +97. Biva- 
lente: 1D+12R. f W.R.9.5. Anordnung: 1yy + 125; +14, Bivalente: 1 D +11R. 
4 W.R. 9.5. Anordnung: ly + 10; +16,. Bivalente: 10 R. À W.R. 11.1. Anordnung: 
21), +7 Bivalente: 6 D +15R. i W.R. 5.6. Anordnung: 1,4 + 1;,;; + 1255 + 16, Ver- 
flechtung von zwei bivalenten Ringen. Bivalente: 3 D +9R. Außerdem siehe Text, 
besonders Tabelle 4 mit Angabe der Chiasmazahlen. 











Tabelle 2. Ring-R-Zahl. 
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zusammengehalten (Abb. 1a), doch kommen auch héhere Chiasmazahlen 


In den folgenden Ubersichten wurde ein Unterschied nur zwischen 
Doppelstäbchen und Ringen gemacht. Tabelle 1 enthält die Schwan- 
kungen der Doppelstäbchenzahlen bei den untersuchten Pflanzen und die 
Häufigkeit bestimmter Zahlen. Die sich ergebenden Variationsreihen 
zeichnen sich in der Regel durch ein Maximum aus. Sie sind nicht sym- 
metrisch, sondern zeigen eine Verlagerung nach der Seite der kleineren 
D-Zahlen. Die Chromosomenzahlen der untersuchten Pflanzen scheinen 
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nur insofern Bedeutung zu Tabelle 3. Das Verhältnis zwischen Doppel- 
haben, als mit höheren *t&bchen und Ringbivalenten, ausgedrückt 


Labs: des Métis: (Aue in Prozenten der Bivalentsumme. 








Variationsreihen nach Bi- | Doppel- | Ringe 
einer höheren „D-Zahl“ Dour A vr Lx LU Le 
rückt. Tabelle 2 enthält = 
in derselben Reihenfolge rg ; ya me 13 re 
Angaben über die Ringzahl Blauk. 21, 1 1347 6,7 93,3 
(Zab). Auch hier Bank an | BR | 23 | Bar 
herrschtgroßeVariabilität. Bisuk. 2n, 3 | 807 | 122 | 878 
Mit dem Steigen der Di- w.R XSNr.I1| 1623 | 59,8 | 402 | 1931 
ploidzahl kann eine Zu- w pn 13. 4. 632 | 18,5 | 81,5 | 1934 
nahme der ‚„R-Zahl‘“ fest- 9. 2. 614 17,8 82,2 
gestellt werden, die offen- 13. 1. 249 | 26,5 | 73,5 
sichtlich steiler verläuft 1 = 2 > 
als die in voriger Tabelle 9.5. 556 14,9 85,1 
festgestellte Zunahme der = 4 er cr ri 
„D-Zahl“. Die Chiasma- 12. 8. 405 | 25,9 | 74,1 
bildung wird also mit stei- LL 254 | 319 | 68,1 
gender Chromosomenzahl 4 > à 74 2 
eine relativ bessere. Auch 11.9. 439 | 100 | 90,0 
die Variationsreihen der 2 2 = 2 zur 
Ringbivalenten sind nicht 9. 1. 610 21.8 78.2 
ganz symmetrisch... Eine 5.1. 535 27,8 72,2 
Tendenz nach möglichst , 4 = à + m 
hoher Ringbildung scheint 10.1. 146 | 329 66,1 
überall vorzuliegen. Die 10. 4. 309 | 28,5 71,5 
große Variabilität ° der . 4 on 3 6 
Chromosomenbindung ist 10. 3. 1123 21,3 78,7 
keine Eigenheit der Wei- I 2 2 Mu N 
zen-Roggenbastarde, viel- 11.6. 556 10.2 80.8 
mehr liegen gleichartige 12. 4. 1160 19,2 80,8 
Beobachtungen bei Wei- > rs > mil 7e 
zen-Reihenbastarden und 11 2. 719 | 200 | 80,0 
auch bei anderen Gat- 11.3. 1011 | 22,3 77,7 
tungsbastarden des Wei- a+ = a4 ns 
zens vor (DARLINGTON, 38. 93 14,0 86,0 
S. 161—164, 2). Die in YO IS One 
den Tabellen 1 und 2 fest- 3.2. 37 16.2 83,8 
gehaltenen Beobachtungen 4.1. 400 25,5 74,5 
sind nun benützt worden, = % F u. ee 
um das Verhältnis zwischen Lo : , 














1 Speltoidhomozygoten. 
2 „F,“ aus der Kreuzung T. vulg. var. ferrugineum (Record 844) x 8S. cereale. 
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Doppelstäbchen- und Ringbivalenten, ausgedrückt in Prozenten der 
Bivalentsumme, zu ‚berechnen. Die Ergebnisse sind in Tabelle 3 ent- 
halten. Es ist interessant, daß dieses Verhältnis bei unseren Bastarden 
im allgemeinen zwar nicht übermäßig schwankt, daß aber doch bei den 
blaukörnigen Weizenrassen, von denen Blaukorn 2 1,, dem mütterlichen 
Elter der Weizen-Roggenkreuzung entspricht, und auch bei den Ver- 
tretern der homozygoten Speltoidform SSp, das Vermögen zu stärkerer 
Ringbildung unverkennbar ist. Mit anderen Worten: Die Paarungs- 
intensität der zur Bivalentbildung fähigen Chromosomen ist in „F,“ 
gegenüber dem Weizenelter noch herabgesetzt, trotzdem es sich um 
lauter Weizenchromosomen handeln dürfte. Lediglich eine schon an 
anderem Ort beschriebene Bastardpflanze zeigte wesentlich abweichende 
Verhältnisse. 


Die Zahl der Bindungen. 

Zum Vergleich der Paarungsintensität der Chromosomen bei Eltern- 
formen und Bastarden hat DARLINGTON (2) noch einen anderen Weg 
gezeigt, nämlich die Bestimmung der Chiasmabildung. Um zu prüfen, 
wie sich die Weizen-Roggenbastarde der Rückkreuzungsgeneration 
gegenüber ihren Eltern oder verwandten reinen Weizenrassen verhalten, 
wurde hier nicht die genaue, bei so hoher Chromosomenzahl oft schwierige 
Bestimmung aller Überkreuzungsstellen in Bivalenten und Multi- 
valenten vorgenommen, sondern in vereinfachter Weise eine Zählung 
der Bindungen pro Pollenmutterzelle. Für jedes Doppelstäbchen wurde 
eine Bindung, für jeden bivalenten Ring wurden 2 Bindungen ge- 
rechnet, ohne Rücksicht darauf, ob etwa auf einer Seite der Spindel- 
faseransatzstellen der Zusammenhalt der Chromosomen gleichzeitig 
durch ein subterminales ‘und ein terminales Chiasma bewerkstelligt 
war. Für Multivalente galten bei Bestimmung der Zahl der Bindungen 
folgende Regeln: Bei trivalenten Ketten wurden 2 Bindungen ge- 
rechnet, bei dem sehr seltenen trivalenten Ring 3 Bindungen. Zwei 
Bindungen bei Trivalenten wurden auch gezählt bei Y-Form oder einer 
Form wie in Abb. 17. Es handelt sich hierbei um Fälle mit ‚„dreifachem‘“‘ 
(triple) Chiasma (2). Quadrivalente zeichnen sich, wenn es sich um 
offene Ketten handelt (Abb. 1d), durch drei Bindungen aus, während 
bei geschlossenen Quadrivalenten (Abb. le und 1c) 4 Bindungen gezählt 
wurden. Bei Quinquevalenten und Sexivalenten sind entsprechend 
4—5 (Abb. 1g) oder 5—6 Bindungen gezählt worden. 

Welche Unterschiede sich bei diesem Vorgehen im Vergleich zu 
DARLINGTONS Bestimmung der Chiasmata ergeben, ist aus den Bei- 
spielen der Tabelle 4 ersichtlich. Bei den in Abb. la—i dargestellten 
Chromosomengarnituren aus Pollenmutterzellen verschiedener Pflanzen 
wurde einerseits die Zahl der Chiasmata, andererseits die Zahl der Bin- 
dungen unter oben erwähnten Voraussetzungen bestimmt. 
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2 | LL 
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Wie man sieht, ergeben sich bei unserem Verfahren fast stets kleinere 
Werte, als man sie bei einer Chiasmabestimmung nach DARLINGTON 
bekommt. Da es sich hier indessen nur darum handelt, einen Vergleich 
der verschiedenen Bastardpflanzen 
untereinander und mit Weizen her- Tabelle 4. 








beizuführen, dürfte das bei weitem An- 

einfachere Verfahren der Bestimmung ur u er FL 
der Bindungen genügend sein. (Bei pidanzen | ?*""#1*670X a 
der Bearbeitung eines umfangreichen 

Pflanzenbestandes unter zytologisch- la 33 30 
statistischen Gesichtspunkten würde > 2 4 
der Arbeitsaufwand für eine genaue Id 41 31 
Bestimmung der Chiasmata wesent- le 43 32 
lich größer sein, abgesehen davon, daß ig = = 
die Unterscheidung von terminalen lh 39 36 
und subterminalen Chiasmata nicht li 28 27 








immer einfach und einwandfrei ist.) 

Tabelle 5 enthält nun das Endergebnis aller eigenen Bestimmungen 
mit den dazu nötigen Berechnungsgrundlagen. Die letzte Kolonne 
gibt die für uns vor allem wichtigen, für den Vergleich bestimmten 
Zahlen an, nämlich die durchschnittliche Zahl der Bindungen pro paarungs- 
fähiges Chromosom. (Die Zahl der paarungsfähigen Chromosomen ergab 
sich aus der Differenz zwischen dem Diploidsatz einer Pflanze und 
der festgestellten Mindestzahl der Univalenten in ihren Pollenmutter- 
zellen (5). Ich nahm diese Berechnungsgrundlage, um besser vergleich- 
bare Werte zu bekommen. Es ist zwar klar, daß die Univalenten, die 
sich nach dem zytologischen Befund niemals paaren, auch als Bindungs- 
zahl 0 haben. Ihre Anzahl wechselt jedoch von Pflanze zu Pflanze. Würde 
man diese Chromosomen in die Berechnung einfügen, dann würde 
die Zahl der Bindungen pro Chromosom um so beträchtlicher sinken, 
je größer die Univalentzahl ist.) Es ist bei der von mir gewählten Be- 
trachtungsweise interessant, zu sehen, wie die Zahl der Bindungen pro 
Chromosom der Weizen-Roggen-,,F,‘‘-Bastarde in allen Fällen deutlich 
unter derjenigen der mütterlichen Rasse der Kreuzungen, Blaukorn 2 1,,, 
der Speltoidform SSp und den anschließend erwähnten mit 2 1,, nahe 
verwandten blaukörnigen Linien liegt. Dies ist nicht nur der Fall bei 
Pflanzen, welche keine vollen Weizenchromosomensätze enthalten, 
sondern auch bei den 49chromosomigen Bastarden mit vermutlich zwei 
vollständigen Weizengenomen. 

Man müßte aus diesem Verhalten schließen, daß die strukturellen 
Verschiedenheiten bei den in den Bastarden zusammengekommenen 
Weizenchromosomen größere sind als z. B. bei der Elternrasse. Dies kann 
sehr gut dadurch verursacht sein, wenigstens teilweise, daß das in den 
Bastarden enthaltene mütterliche Weizengenom oder dessen Bestandteile 
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Es kommt bei den Zahlen 


Tabelle 5. 
Bindungszahlen bezogen auf die paarungsfähigen Chromosomen. 
Paarungsf. | » der fest- Bindung 
Zahl der | Chromosom 
Bezeichnung gestellten | Chrom. = pro 
gepr. Zellen . 
im Diploid- | Bindungen nl 

13. 4. 53 28 1232 1484 0,83 

9. 2. 45 35 1275 1575 0,81 

13. 1. 20 26 444 520 0,85 

9. 6. ll 29 261 290 0,90 

1. 2. 41 31 925 1271 0,73 

9.5. 47 30 1123 1410 0,80 

13. 2. 40 28 815 1120 0,73 

13. 6. 79 31 2157 2449 0,88 

12. 8. 50 30 1202 1500 0,80 
1.1. 24 35 587 940 0,62 

4.2. 35 34 920 1190 0,77 

9. 4. 90 37 2815 3330 0,85 

11. 9. 34 34 1017 1156 0,88 

12. 3. 59 32 1477 1888 0,78 
9.3. 44 34 1165 1496 0,78 

9. 1. 51° 35 1411 1785 0,79 

5.1. 40 36 1161 1440 0,81 

5.5. 50 42 1622 2100 0,77 

5.6. 7 39 203 273 0,74 
10.1. 8 38 248 304 0,82 
10.4. 18 40 588 720 0,82 
4.3. 64 41 1965 2624 0,75 

8. 4. 49 41 1598 2009 0,80 

10. 3. 61 41 2129 2501 0,85 

10. 6. 60 41 1988 2460 0,81 

11. 5. 51 39 1705 1989 0,86 

11. 6. 80 38 1019 1140 0,89 

12. 4. 60 40 2126 2400 0,89 

8. 5. 81 40 1061 1240 0,86 

11. 1. 32 42 1185 1344 0,88 

11. 2. 49 41 1633 2009 0,81 
11.3. 52 41 1816 2132 0,85 

11. 4. 50 41 1714 2050 0,84 
11.7. 35 40 1250 1400 0,89 
12.1. 5 40 178 200 0,89 

12. 2. 50 40 1774 2000 0,89 

12. 5. 79 42 2754 3318 0,83 

3. 2. 2 42 76 84 0,90 

4. 1. 22 46 774 1056 0,73 

10. 7. 42 44 1545 1848 0,84 

12. 6. 50 45 1915 2250 0,85 
SSp. 1.1. 50 42 1949 2100 0,93 
SSp. 2.1. 99 42 3778 4158 0,91 
Blaukorn 2. |,, 65 42 2625 2730 0,96 
Blaukorn 20, k 7 42 285 294 | 0,9 
Blaukorn 2n, Nr. 1 Pfl. 1 40 42 1619 1680 0,96 
Blaukorn 2n, Nr. 2 Pfl. 1 50 42 1966 2100 0,94 
Blaukorn 2n, Nr. 2 Pfl. 2 43 42 1685 1806 0,93 





von den bei der Befruchtung hinzugekommenen Genomen unbekannter 
Weizenrassen wesentlich verschieden war. 
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der Chromosomenbindung allgemein ein niedrigerer Homologiegrad der 
paarungsfähigen Weizenchromosomen der Bastardpflanzen zum Vorschein 
als bei der gut vergleichbaren Pflanze von Blaukorn 2 1,,, somit das 
gleiche Bild, das auch in bezug auf Doppelstäbchen- und Ringbivalente 
vorlag. Eine ähnliche Ten- 
, À Tabelle 6. 

denz zu geringerer Chias- 
maintensität, allerdings bei Le x ta pro 
F,-Bastarden, wurde von Prim Mittel | Chromosom 
DARLINGTON (3) beim Ver- 














gleich der Chisemabautg. Truman --- | 24g | Lats 
keit von Tr. durum, Tr. Tr.turg. x Tr. durum 2,00 1,00 


turgidum und dem Bastard 
Tr. turgidum x Tr. durum bemerkt. Er hatte folgende Werte fest- 
gestellt (Tabelle 6). 

Wenn diese Zahlen auch aus oben angegebenen Gründen mit unseren 
Werten nicht direkt vergleichbar sind, so können wir doch erkennen, 
daß bei dem Bastard die Chiasmahäufigkeit gegenüber Tr. turgidum 
um etwa 18%, gegenüber Tr. durum um etwa 12% gesunken ist. Alle 
Werte, welche in Tabelle 5 letzte Kolonne unter 0,79 liegen, haben gegen- 
über Blaukorn 2 1,, eine Senkung der Chromosomenbindung um 18% 
und mehr aufzuweisen (11 Pflanzen), alle Werte, welche zwischen 0,79 
und höher bis 0,85 liegen, haben eine Bindungsintensität, die zwischen 
12—18% geringer ist als bei dem blaukörnigen Elter der Bastarde 
(18 Pflanzen). Die Werte, welche größer als 0,85 sind, zeigen eine ge- 
ringere Senkung der Chromosomenbindung als 12% (12 Pflanzen). Das 
Mittel der Bindungszahl pro Chromosom der erfaßten Nichtbastarde 
beträgt rund 0,94. Geht man von diesem Punkt aus, so liegen die 
entsprechenden Werte‘ der Weizen-Roggenbastarde zweiter Generation 
6—34% darunter. 

Im Zusammenhang mit der Chiasmabildung und Paarungsintensität 
ergibt sich eine Frage, die bisher in ihrer möglichen Bedeutung für die 
Vielförmigkeit der Aufspaltung nach Weizen-Roggenbastardierung noch 
kaum berücksichtigt worden ist: Geht das Weizengenom, das bei einer 
Weizen-Roggenbastardierung Verwendung findet, unverändert aus der 
Bastardierung hervor? (Diese Frage ist auch bei anderen Gattungs- 
bastarden aufzuwerfen, bei welchen eine Paarung gattungsspezifischer 
Chromosomen ausgeschlossen erscheint, bei welchen jedoch Autosyndese 
vermutet wird.) 

Es wird ganz allgemein bei Weizen-Roggenbastardierung davon ge- 
sprochen, daß durch öftere Rückkreuzung mit Weizenpollen schließlich 
Weizenformen übrigbleiben, aus denen alle Roggenchromosomen aus- 
geschieden sind. BLEIER (1) hat solche Pflanzen untersucht. Wie steht 
es aber in dem folgenden Fall: Wenn z. B. zwischen einer bestimmten 
Weizenrasse als Mutter und Roggen als Vater eine Hybride hergestellt 
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und dann unter kontrollierten Bedingungen nur mit Pollen derjenigen 
Weizenrasse zurückgekreuzt wird, die als Mutter Verwendung fand, 
läßt sich dann erwarten, daß nach Ausscheidung der Roggenchromosomen 
tatsächlich wieder Pflanzen der ursprünglichen Weizenrasse entstehen ? 
Wir wollen hier ganz von Fällen absehen, in welchen zahlenmäßige 
Abweichungen vorkommen und nur die Pflanzen im Auge behalten, 
welche auch ihrer Chromosomenzahl nach ‚richtige‘‘ Weizen geworden 
sind. Auch soll außer Betracht bleiben eine unter Umständen mögliche 
Paarung von Roggen- und Weizenchromosomen. Ich glaube, daß man 
die obige Frage nur mit Einschränkungen bejahen kann. Trifft es nämlich 
zu, daß die bei F,-Weizen-Roggenbastarden beobachteten Bivalenten 
und Trivalenten (s. z. B. Tabelle 1 und 2 meiner früheren Mitteilung [4]) 
aus Weizenchromosomen bestehen, dann können derartige ,,intergeno- 
matische‘ Bindungen (Bindung zwischen Chromosomen aus verschiedenen 
Teilgenomen von Triticum) infolge crossing-over nicht spurlos an den 
gepaarten Chromosomen vorübergehen. Handelt es sich hier doch 
möglicherweise um ,,Fehlpaarungen“, die bei den reinen Weizenrassen 
im allgemeinen nicht vorkommen, weil jedes Chromosom seinen ,,recht- 
mäßigen“ Partner besitzt. Mit den Folgen solcher Vorgänge, z. B. in Form 
struktureller Änderungen, müßte gerechnet werden. Es würde eine inter- 
essante Aufgabe sein, diesen Gedankengängen experimentell, zytologisch 
sowohl wie auch genetisch, nachzugehen. 

Mit strukturellen Veränderungen kann eine Erniedrigung der Kon- 
jugationsfähigkeit verbunden sein, was letzten Endes auch in der Er- 
niedrigung der Bindungen zum Ausdruck kommt. Damit soll auf die 
Möglichkeit hingewiesen werden, daß die bei den untersuchten Pflanzen 
festgestellte Senkung der Bindungszahlen nicht nur ihre Begründung 
in den Rückkreuzungen mit nicht definierten Rassen der vulgare-Reihe 
zu finden braucht (5), sondern daß sie vielleicht teilweise auch an einer 
strukturellen Ungleichartigkeit der in verschiedenen Eikernen befindlichen 
vollständigen oder unvollständigen Weizengenome liegt. 

Es soll hier nur kurz darauf hingewiesen werden, daß die große 
Variabilität in morphologischen und physiologischen Merkmalen, die 
man nach Weizen-Roggenbastardierung beobachtet (vgl. z. B. die An- 
gaben von MEISTER (7) über diesen Punkt) zum Teil mit von dem eben 
erörterten Gesichtspunkt aus betrachtet werden müßte. 


Zusammenfassung. 

Bei 41 der ,,F,‘‘-Pflanzen aus einer Weizen-Roggenbastardierung mit 
Chromosomenzahlen zwischen 2n = 38 bis 2n = 52 wurde in Pollen- 
mutterzellen zur Zeit der Metaphase I die Häufigkeit der bivalenten, 
Ende an Ende gebundenen Doppelstäbchen und der bivalenten Ringe in 
zahlreichen Anordnungen bestimmt. Man bekommt Variationsreihen 
mit charakteristischem Verlauf. 
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Um für die „Festigkeit‘‘ der Chromosomenbindung einen Anhalts- 
punkt zu gewinnen und um Vergleiche mit der bei der Kreuzung be- 
teiligten Weizenrasse herbeizuführen, wurde das Verhältnis zwischen 
Doppelstäbchen- und Ringbivalenten in Prozenten ausgedrückt. Dabei 
zeigt sich, daß die Festigkeit der Paarung bei den ,,F,‘‘-Bastarden in 
der Regel geringer war als beim Weizenelter und einigen anderen in 
den Verwandtschaftskreis gehörenden Weizenrassen. 

Ganz ähnlich verhält es sich auch bei Berechnung der Zahl der 
Bindungen für die paarungsfähigen Chromosomen der Bastarde. Sie 
ist auf ein Chromosom bezogen meist geringer als die der reinen Weizen- 
rassen. Gegenüber dem Mittel der erfaßten Nichtbastarde betragen die 
Senkungen zwischen 6—34%. 

Auf einige Ursachen der schwächeren Paarung wird hingewiesen. 


Literaturverzeichnis. 


1. Bleier, H.: Genetische und cytologische Untersuchungen von Weizenstämmen 
(Triticum vulgare) aus Weizen-Roggenbastardierungen (Triticum vulgare x Secale 
cereale). Z. Zücht. A. 18, 191—211 (1933). — 2. Darlington, €. D.: Recent advances 
in cytology. London 1932. — 3. Darlington, €. D.: The analysis of chromosome 
pairing in Triticum hybrids. 3, 21—25 (1931). — 4. Kattermann, G.: Die zytologischen 
Verhältnisse einiger Weizen-Roggenbastarde und ihrer Nachkommenschaft (,,F,‘‘). 
Züchter 6, 97—104 (1934). — 5. Kattermann, G.: Die Homologieverhältnisse der 
Chromosomen bei Weizen-Roggenbastarden der zweiten Generation. Z. J. A. V. 
im Druck. — 6. Kattermann, G.: Genetische Beobachtungen und zytologische 
Untersuchungen an der Nachkommenschaft einer Gattungskreuzung. I. Genetische 
Beobachtungen. Z. J. A. V. 60, 152—206 (1932). — 7. Meister, 6. K.: Das Problem 
der Speziesbastardierung im Lichte der experimentellen Methode. Z. J. A.V. Suppl. 
2, 1094—1117 (1928). 
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ÜBER DIE REGULATION DES EIWEISSUMSATZES UND ÜBER 
DEN ZUSTAND DER PROTEOLYTISCHEN FERMENTE 
IN DEN PFLANZEN". 


Von 


Karu PAEcH. 
Mit 1 Textabbildung. 
(Eingegangen am 22. Mai 1935.) 


A. Einleitung. 


Im Verlaufe einer Untersuchung des anaeroben Stoffwechsels höherer 
Pflanzen, bei der unser Augenmerk besonders auf die Klärung der Todes- 
ursache nach Sauerstoffentzug gerichtet war, wandten wir uns auch dem 
Eiweißumsatz zu. Da GRÜNBERG (1932) die Bildung einer Säure während 
der Anaerobiose höherer Pflanzen wahrscheinlich gemacht hat, hätte 
man Beziehungen zwischen diesen beiden Stoffwechselgebieten in dem 
von RUHLAND und WETZEL (1926—1929) aufgezeigten Sinne vermuten 
können. Allerdings ist die Wahrscheinlichkeit, daß aus den Eiweiß- 
spaltprodukten auch bei Sauerstoffabschluß organische Säuren hervor- 
gehen, nicht sehr groß, denn die Desaminierung der Aminosäuren ist 
nach unseren Kenntnissen kein hydrolytischer sondern ein oxydativer 
Vorgang. Und in der Tat hat Werzeı (1933) inzwischen gezeigt, daß 
in der Kartoffel ohne Sauerstoff keine Desaminierung stattfindet und 
deshalb auch die Säurezunahme auf dieser Grundlage unterbleibt. Ein 
indirekter Zusammenhang des Todes in Anaerobiose mit dem Eiweiß- 
umsatz über das Zwischenglied einer Säurebildung war also höchstens 
dort zu erwarten, wo die oxydative Umwandlung der Aminosäuren 
trotz der Sauerstoffabwesenheit etwa auf Kosten zelleigener Wasserstoff- 
akzeptoren möglich ist; aber auch in solchen Fällen nur dann, wenn zuvor 
die Eiweißhydrolyse in verstärktem Maße eingeleitet wird. In dieser 
Hinsicht waren bei der angeblich unmittelbaren Verknüpfung von Sauer- 
stofftension der Umgebung, bzw. Oxydationspotential der Zellen, und 
Eiweißumsatz (Morues 1933a, b) ganz tiefgreifende Umwandlungen in 
Anaerobiose zu gewärtigen; und es lag nahe, die Ursache des raschen 
Todes, dem höhere Pflanzen bei Sauerstoffmangel anheimfallen, in einer 
Schädigung der Eiweiße als Plasmabausteine zu suchen. Diese Ver- 
mutung ist von MoTkes (1933a, S. 69) bereits ausgesprochen und durch 
seine Versuchsergebnisse vermeintlich bestätigt worden. Um so über- 
raschter waren wir, uns bei vorsichtigem Experimentieren völlig anderen 
Tatbeständen gegenübergestellt zu sehen. Bei intakten, d. h. turgeszenten 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Leipzig. 
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Blättern bewirkt nämlich absoluter Sauerstoffentzug keineswegs ein 
schlagartiges Einsetzen des Eiweißabbaues. Die „Aktivierung der Pro- 
teolyse‘“ tritt vielmehr erst ein, wenn die Zellen infolge anderer Ver- 
änderungen beim anaeroben Leben geschädigt worden sind. Sie ist also, 
durch Übergänge mit dem normalen Zustand verbunden, eine post- 
mortale Erscheinung und kann nicht für das rasche Absterben ver- 
antwortlich gemacht werden. Es war damit äußerst zweifelhaft geworden, 
ob im natürlichen Dasein der Pflanze der Sauerstoff wirklich eine direkt 
regulierende Rolle im Eiweißstoffwechsel spielt. Der größte Teil der 
experimentellen Befunde, die zur Stützung jener Hypothese beigebracht 
worden waren, mußte nach unseren Erfahrungen anders gedeutet werden. 
Da die Hinweise in der Literatur auf die angedeuteten Zusammenhänge 
überhaupt nur sehr spärlich, fragwürdig und nie ohne Widersprüche 
waren (PALLADIN 1912a und b, ZauLeskı 1910, Morues 1933a, b), ver- 
suchten wir, an zahlreiche wohlgegründete Untersuchungen anknüpfend, 
diejenigen Faktoren ausfindig zu machen, die in unverletzten Zellen unter 
normalen Bedingungen einen Auf- oder Abbau der Eiweiße nach sich 
ziehen. Nachdem wir darüber genügend Klarheit gewonnen hatten, ohne 
daß wir an irgendeiner Stelle die regulative Mitwirkung des Sauerstoffes 
annehmen mußten, gingen wir noch vielen eigenen und fremden Be- 
obachtungen nach, die eine Hemmung der Proteolyse durch Sauerstoff 
zweifelsfrei erkennen lassen. Als Angelpunkt dieser Erscheinung legten 
wir eine Eigentümlichkeit der pflanzlichen Proteasen fest, die zwar 
schon bekannt war, aber bislang beim Experimentieren nie gebührend 
berücksichtigt worden ist. Diese Fermente werden nämlich, sobald die 
lebende Struktur der Zelle gestört ist, vom Luftsauerstoff sehr leicht 
angegriffen und in ihrer Wirksamkeit so verändert, daß beim Autolyse- 
versuch die Intensität des Eiweißabbaues abgestuft nach der Sauerstoff- 
tension der Umgebung erscheinen kann. Wir werden zeigen, daß der 
auf diesem Wege gefundene Einfluß des Sauerstoffes auf den Eiweiß- 
umsatz in vivo nicht existiert, sondern lediglich auf experimentelle 
Unzulänglichkeiten zurückzuführen ist, und deshalb zur Erklärung des 
Stoffwechsels der lebenden Zelle nicht herangezogen werden darf. 


B. Bemerkungen zur Methode. 


Zur Fällung der Eiweiße wurde das zerriebene Pflanzenmaterial mit 6%iger 
Trichloressigsäure versetzt und über Nacht im Eisschrank stehengelassen. Zu 
einer einzelnen Analyse verwandten wir 2—8 g Frischgewicht. Diese Mengen 
reichen bei der Genauigkeit, mit der die Stickstoffbestimmung durchzuführen ist, 
in jedem Falle aus, um den Analysenfehler gegenüber den individuellen Schwan- 
kungen des Materials und den Ausschlägen während der Versuche zurücktreten 
zu lassen. Nach KJELDAHL ermittelten wir neben dem Stickstoff im Niederschlag 
stets auch den im Filtrat enthaltenen ,,léslichen N“. Aus den beiden Zahlen 
ließ sich der prozentuale Anteil des Eiweiß-N am Gesamt-N errechnen, und diesen 
Wert legten wir dem Vergleich von Kontroll- und Versuchsportion zugrunde. 
Es zeigte sich nämlich im Laufe der Untersuchung immer wieder, daß einzig und 
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allein auf diese Weise sichere Aussagen über Eiweißumsetzungen in abgeschnittenen 
Blättern gemacht werden können; denn die absoluten Mengen an Eiweiß-N und 
Gesamt-N schwanken selbst in äußerlich sehr ähnlichem Material nicht selten bis 
zu 8%, während der prozentuale Anteil des Eiweiß-N bei allen einigermaßen ver- 
gleichbaren Blattportionen außerordentlich konstant ist. Aus vielen. Analysen- 
zahlen, die zum Beweise dieses Sachverhaltes dienen können, seien einige bezeich- 
nende mitgeteilt (Tabelle 1). Es handelt sich bei den Blättern um mehrere zur 

















Tabelle 1. 

Eiweiß-N Eiweiß-N 

Je 10g Frischgewicht - 
inmg | Ges.N inmg | Gos N 

Robinia pseudacacia .| 127,8 91,1 Triticum sativum. . | 44,2 89,5 

Fiederblattchen 128,1 | 91,5 À je 10 g eines Blatt- 

140,6 | 91,7 gemisches 45,6 89,5 

Lupinus luteus ... 67,7 89,7 À Lupinus albus . Ia | 19,78 35,6 
Fiederblattchen 70,0 89,5 1 3 Wochen = 18,95 36,0 
5 alte etiolierte Illa | 23,36 35,5 

Phaseolus multiflorus . | 42,5 81,6 K "a ” 
: z otyledonen IVa | 20,69 35,9 
Fiederblättchen 45,7 80,8 Va | 1926 35.7 














gleichen Zeit von vergleichbarem Material vorgenommene Kontrollanalysen. Am auf- 
fälligsten ist wohl die Übereinstimmung der Prozentwerte bei den etiolierten Lupinen- 
Kotyledonen, die allerdings aus sorgfältig ausgelesenem Samenmaterial unter sehr 
gleichmäßigen Bedingungen gezogen worden waren. Die in der Tabelle aufgeführten 
Portionen kamen dadurch zustande, daß in 5 Gruppen (I—V) zu je 4 Keimlingen 
aus den gegenständigen Kotyledonen je 2 Portionen (a und b) gebildet wurden. 
Die Eiweißwerte der sofort analysierten Kotyledonen Ia—Va bilden die Kontrollen 
zu den Versuchsportionen Ib—Vb. Diese unterschieden sich in der Menge des 
Gesamt-N gegenüber ihren entsprechenden a-Portionen ebenso stark wie die 
angeführten Werte untereinander, also bis zu 20%. 

Indem wir für abgeschnittene Blätter und Kotyledonen, mit denen wir aus- 
nahmslos gearbeitet haben, als Bezugsgröße das Verhältnis EiweiB-N : Gesamt-N 
(bzw. Eiweiß-N:löslichem N) wählen, vermeiden wir zunächst einmal die Diskussion 
darüber, ob die Berechnung der absoluten Menge Eiweißstickstoffes auf Blattfläche, 
Frisch- oder Trockengewicht am zuverläßlichsten sei. Außerdem läßt sich aber 
für unsere besondere Fragestellung kaum eine günstigere Vergleichszahl als der 
„relative Eiweißwert‘‘ denken, denn für die Beurteilung eines Proteinumsatzes 
ist ja gerade die Überführung von „löslichem N“ in EiweiB-N und umgekehrt 
das Ausschlaggebende. 

In den Versuchen unter Ausschluß des Sauerstoffes wurden die Objekte in eine 
reine N,-Atmosphäre gebracht. 


C. Unabhängigkeit des normalen Eiweißabbaues von der 
Sauerstoffkonzentration. 


Zur Erfassung eines normalen Stoffwechselvorganges dürfen die 
Vorgänge, die der Pflanze unter ihren natürlichen Bedingungen geläufig 
sind, selbstverständlich nur soweit isoliert oder gegeneinander ausgespielt 
werden, daß unter allen Umständen die Zellen voll lebensfähig bleiben; 
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im schlimmsten Falle müssen die beim Absterben eintretenden Ver- 
änderungen in Rechnung gesetzt werden. Eine Berufung auf intakte 
Blätter (MoTHEs 1933a) und eine entsprechende Auswertung der Ver- 
suchsergebnisse besteht nur dann zu Recht, wenn nachweisbar bis zu 
Ende des Experimentes die Blätter ihren Turgor und die Zellen ihre 
Plasmolysieroarkeit beibehalten haben. Hierauf haben bislang nur sehr 
wenige Forscher geachtet, und viele sind deshalb argen Täuschungen 
anheimgefallen. Wir sahen bei unseren Versuchen, die etwas über die 
natürlichen Verknüpfungen im Eiweißumsatz aussagen sollten, ganz 
besonders sorgfältig darauf, daß das Blattmaterial tatsächlich intakt 
blieb, oder wir verzeichneten die beobachteten Schädigungen genau nach 
Art und Zeit ihres Auftretens. 

Wir sind nicht auf abgestufte Konzentrationen des Sauerstoffes ein- 
gegangen, sondern haben uns neben der normalen Tension in der Luft 
auf das Extrem des vollständigen O,-Entzuges beschränkt. Bestände 
aber wirklich ein Zusammenhang zwischen Sauerstoff und Eiweißstoff- 
wechsel in dem Sinne, wie es MoTHEs behauptet, und könnte bereits 
bei Verdunklung der Blätter „durch Stomataschluß und Stillegung der 
Photosynthese das O,-Potential soweit erniedrigt‘ werden, daß daraufhin 
Eiweißabbau einsetzt, so müßte dieses Phänomen bei vollständigem 
Fehlen des Sauerstoffes innerhalb der für die lebende Pflanze erträg- 
lichen Zeit natürlich noch viel deutlicher zu beobachten sein. Ent- 
spräche weiterhin die Behauptung, ‚daß die Sauerstoffkonzentration 
der Luft nicht oder nur knapp ausreicht, um lebenswichtige Synthesen 
zu unterhalten‘ (MotHES 1933a), den Tatsachen, wäre also mit anderen 
Worten der Sauerstoffgehalt der umgebenden Atmosphäre der begrenzende 
Faktor bei der Proteinsynthese, so müßte dessen Veränderung den 
Eiweißumsatz gleichsinnig nach sich ziehen. Unter allen Umständen 
würde sich nach dieser Auffassung ein totaler Sauerstoffentzug deutlich 
im Eiweißstoffwechsel ausprägen; wenn nicht augenblicklich, so doch 
innerhalb von Zeiträumen, die der Geschwindigkeit physiologischer 
Vorgänge angemessen sind. Diese Zeiten können, wie wir später zeigen, 
außerordentlich kurz sein, bei gewöhnlicher Temperatur reichen 6 bis 
10 Stunden voll aus. 

Wenden wir uns nun den Ergebnissen zu, die unsere Untersuchungen 
des Eiweißumsatzes intakter Blätter während der Anaerobiose erbracht 
haben! An anderer Stelle wird genauer gezeigt, daß grüne Blätter auf 
totalen Sauerstoffentzug verschieden rasch mit Zeichen starker Zell- 
schädigung (Turgorverlust, Interzellularinfiltration usw.) reagieren. Wir 
finden sehr kurzlebige Blätter, die schon nach 4—8 Stunden bei 20° 
absterben, und ausgesprochen langlebige, die es bei derselben Temperatur 
bis zu 70 Stunden aushalten. In den meisten Fällen stirbt ein Blatt 
nicht schlagartig ab: in Zonen und Flecken gibt es eine Zeit lang 
noch lebende und schon tote Gewebsteile nebeneinander. Manche 


Planta Bd. 24. 6 
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Ergebnisse bei der Analyse ganzer Blätter müssen deshalb als das Inein- 
anderfließen normaler und postmortaler Vorgänge gedeutet werden. 
Außerdem gehen die einzelnen Zellen natürlich nicht unvermittelt vom 
lebensfähigen in den toten Zustand über. Trotz allem läßt sich ziemlich 
genau ein Zeitpunkt bestimmen, nach welchem das ganze Blatt gewelkt 
erscheint. Dieses Ereignis ist für den Eiweißstoffwechsel des Blattes von 
viel entscheidenderer Bedeutung als der Sauerstoffentzug selbst. Die 
Zeit, die bis zu diesem Punkte verstreicht, wurde von uns so genau wie 
möglich ermittelt und ist unter der Rubrik „Lebensdauer“ in der Tabelle 2 
eingetragen. Zur Feststellung des Eiweißwertes vor Versuchsbeginn 























Tabelle 2. 
Eiweiß- 
Vers.- Lebens- 
Art Temp.| Dauer | *Paltung er | Zustand der Blätter 
Std. | Eiweis-n | Std. 
Sparmannia africana | 20° 48 4,0 70 frisch! 
70 7,0 beginnende Schädigung! 
74 15,0 schlaff und braun! 
Phaseolus multifl. . | 20° 7 1,8 7 frisch! 
10 6,8 schlaff! 
15 12,7 
Lupinus albus. . . | 20° 7 0,0 7 frisch! 
24 12,8 seit 15Std. abgestorben! 
Robinia pseudacacia | 23° 22 2,1 22 beginnende Schädigung! 
Acer Negundo, grün | 23° 23 1,8 24 frisch! 
Sambucus nigra . . | 25° 18 3,3 18 beginnende Schädigung! 
Syringa vulgaris! . | 24° 10 1,0 15 frisch! 


1 Besonders starke Alkoholproduktion! 


dienten entsprechende Fiederblättchen ( Phaseolus, Robinia, Lupinus) 
oder Blatthälften (Sparmannia usw.). Die Blätter waren zuvor beleuchtet 
worden und befanden sich während des Versuches in einer reinen N,- 
Atmosphäre im Dunklen (Tabelle 2). Ein weiteres Beispiel dieser Reihe 
(Triticum sativum) ist bereits an anderer Stelle mitgeteilt worden (1934). 
Aus den Zahlen geht mit aller Klarheit hervor, daß der Entzug des 
Sauerstoffes in keinem einzigen Falle bei ungeschädigten Blättern einen 
nennenswerten Abbau der Proteine einleitet. Wohl aber ist eine Be- 
schleunigung der Eiweißhydrolyse regelmäßig nach einer tödlichen Zell- 
schädigung beobachtet worden. Also nicht durch Mangel an Sauerstoff 
oder durch Herabsetzung des Oxydationspotentials wird die ,,Pro- 
teolyse aktiviert“, sondern durch das Absterben der Zellen, das seiner- 
seits eine Folge ganz anderer anaerober Vorgänge ist. Tritt dennoch 
bei langer Erhaltung des Lebens ohne Sauerstoff eine merkliche Eiweiß- 
spaltung auf (Sparmannia, PaEcH 1934), so erreicht sie keinen höheren 
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Betrag als bei Verdunklung in normaler Luft, und sie ist, wie später 
ausgeführt wird, wohl mit dem steten Verbrauch von Kohlehydraten 
für die Atmung in Zusammenhang zu bringen. 

Dieses Ergebnis ist nun freilich mit der Meinung, die zur Zeit über 
die natürliche Regulation des pflanzlichen Eiweißstoffwechsels ver- 
breitet ist, so wenig vereinbar, daß seine Richtigkeit unbedingt noch 
durch andere Tatsachen gesichert werden muß. Sehen wir uns aber 
zunächst einmal die Experimente an, auf welche sich die Behauptung 
stützt, „der Eiweißabbau im gut ernährten intakten Blatt wird durch 
niedere Sauerstoffspannung gefördert“ (MoTkes 1933a, 8.74). Der 
Verfasser gibt zu Tabelle 5 (1. c. 8. 68) selbst an, daß die Blätter in 0% 
und 2% Sauerstoffatmosphäre erheblich geschädigt waren. Die in 
Tabelle 7 und 8 (1. c. S. 72 und 73) zusammengestellten Narkoseversuche 
beziehen sich samt und sonders auf abgetötete Blätter, denn mit einer 
Chloroformdosis von 0,8 ccm pro Liter Atmosphäre sind Phaseolus- 
Blätter schon nach wenigen Minuten irreversibel geschädigt. Auch 
hier ist offensichtlich nicht Sauerstoffmangel sondern das Absterben 
der Zellen die Ursache des Eiweißabbaues. Tatsächlich läuft selbst bei 
100% O, in so starker Narkose eine beträchtliche Proteolyse ab (Il. c. 
8. 72). Warum nun aber der autolytische Eiweißabbau in einer gewissen 
Abhängigkeit von der Sauerstoffkonzentration verläuft, soll später 
erklärt werden. Einen entscheidenden Versuch mit lebenden Objekten 
(Morxess, l.c. 8.86), in denen der ‚nächtliche‘ EiweiBabbau durch 
reinen Sauerstoff aufgehalten wird, können wir an anderem Material 
nicht bestätigen. Blättchen von 12 Tage alten Triticum-Pflänzchen bauen 
in gewöhnlicher Luft bzw. in 100% O, 48 Stunden lang verdunkelt 18 
bzw. 23% ihres Eiweißes ab, d. h. in reinem Sauerstoff sogar noch etwas 
mehr als in Luft. .Später, nach 70 Stunden Verdunklung in diesen 
beiden Medien, ist die Eiweißspaltung bei beiden gleich weit fort- 
geschritten. 

Nachdem die Grundlagen der gegnerischen Meinung so wenig einer 
Kritik standgehalten haben, gilt es, unsere eigenen noch zu erweitern. 
Es wäre sehr wichtig, den Eiweißumsatz von pflanzlichen Objekten 
zu kennen, die bei einem hinreichenden Vorrat an stickstofffreien Sub- 
stanzen beliebig lange Zeit Anaerobiose ungeschädigt vertragen. Solchen 
Anforderungen genügen die meisten dicken Speicherorgane. Zwiebeln 
(Allium Cepa) oder Möhren (Daucus Carota) ‚können bei gewöhnlicher 
Temperatur wochenlang‘ ohne Sauerstoff aufbewahrt werden, ohne ihre 
Lebensfähigkeit einzubüßen. Da sie, wie übrigensiauch alle in Tabelle 2 
angeführten grünen Blätter, nach dem Überführen in einen O,-freien 
Raum sofort im Zuge der intramolekularen Kohlehydratspaltung mit 
einer bemerkenswerten Alkoholproduktion beginnen, kann man mit 
Sicherheit annehmen, daß in dieser Stoffwechselsphäre das Oxydations- 
potential gesunken ist, und zwar auf eine Stufe, die unter natürlichen 

6* 

















84 Karl Paech: Über die Regulation des Eiweißumsatzes 


Umständen wahrscheinlich nie erreicht, jedenfalls nicht unterschritten 
wird. Trotzdem zeigt ihr Eiweißgehalt zunächst keinerlei Veränderung, 
und erst in den letzten Stadien beginnt der Abbau, aber dann sind die 
Zellen schon rettungslos verloren. Nach Werzeı (1933) verhalten sich 
die Kartoffeln ebenso. 

Wenn wir uns an dieser Stelle einmal überlegen, wieweit wir von der 
Verschiebung des Oxydationspotentiales der Zellen sprechen dürfen, 
ohne diese Größe gemessen zu haben, so dürfen wir nicht vergessen, 
daß im Kohlehydratstoffwechsel der Sauerstoffdruck außerordentlich 
weit herabgesetzt werden kann, ehe der normale Gang der Oxydation 
beeinträchtigt wird. Ob in anderen Phasen des Plasmas das Redox- 
potential leichter durch die Sauerstofftension des Außenmediums ver- 
schoben werden kann, ist damit noch nicht ausgemacht ; aber es besteht 
von vornherein gar kein Grund, bei der Annahme einer gewissen Puffe- 
rungskapazität des zelleigenen Redoxsystems dem Sauerstoff im Bereiche 
der natürlichen Konzentrationsschwankungen eine starke Wirkungs- 
möglichkeit einzuräumen. 

Aus allen unseren oben angeführten Beispielen folgte zwar mit Be- 
stimmtheit, daß weder bei Blättern noch bei anderen Pflanzenorganen, 
sofern sie genügend N-freie Nährstoffe enthalten, der Sauerstoffmangel 
für einen ,,forcierten Eiweißabbau‘ verantwortlich zu machen ist; 
aber ein sicherer Beweis dafür, daß in Anaerobiose erst die Schädigung 
der Zellen die Voraussetzung für die ungehemmte proteolytische Spaltung 
bildet, ist noch nicht geliefert. Beobachtet wird zunächst ja nur das 
zeitliche Zusammenfallen des Absterbens der Zellen und der beginnenden 
Proteolyse. Dies läßt immer noch die (allerdings sehr unwahrscheinliche) 
Deutung zu, daß im letzten Augenblick durch andere Ursachen ein 
Eiweißabbau eingeleitet wird, der genügt, um die Struktur oder Organi- 
sation des lebenden Plasmas tödlich zu erschüttern. Gegen eine solche 
Auffassung spricht sehr stark, daß man bei allen erwähnten Pflanzen 
durch Hungern an der Luft einen außerordentlich weitgehenden Eiweiß- 
schwund erzielen kann, ohne die Zellen merklich zu schädigen. Anderer- 
seits setzt nach bereits bekannten und von uns erweiterten Beobachtungen 
auf jede Störung oder Zerstörung der Zellstruktur hin, z. B. nach starker 
Narkose, nach Erfrieren oder Zerdrücken der Blätter, beim Welken usw., 
sofort Proteolyse ein, gleichviel, welche Sauerstofftension vorliegt. Auch 
Plasmolyse der Zellen genügt, um Eiweißabbau hervorzurufen (MOTHES 
1931). Diese schmerzliche Erfahrung haben wir bei vielen unserer später 
zu beschreibenden Infiltrationsversuche machen müssen. War nämlich 
die Konzentration der infiltrierten Lösungen, die zu einer Eiweißsynthese 
führen sollten, zu stark und trat daraufhin Erschlaffen der Blätter ein, 
so erfolgte trotz materiell günstiger Bedingungen unweigerlich ein Ab- 
bau, weil strukturell Schäden zugefügt waren. Unter diesem Gesichts- 
punkt kann man vielleicht auch die Angabe von Motues (1933a, S. 62), 
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„hohe Gesamtkonzentration (der infiltrierten Lösungen) hemmt offenbar 
(gegenüber weniger konzentrierten Lösungen) die Synthese“, verstehen, 
wenn man dabei die schwach plasmolysierende Wirkung einer 0,3 molaren 
Lösung kurz nach der Infiltration bedenkt. 

Da bereits eine relativ schwache, strukturverändernde, wie es scheint, 
wasserentziehende Behandlung des Protoplasten genügt, um die „Tendenz 
zum EiweiBabbau‘ zu wecken, so wird es für den exakten Nachweis, 
daß auch Anaerobiose nur mittelbar über den Zelltod eine Proteolyse 
auslöst, von besonderer Wichtigkeit sein, in jeder Zelle im Augenblick 
der Schädigung die uns interessierenden Prozesse abzustoppen. Für 
solche Untersuchungen eignen sich Blätter mit saurem Zellsaft ganz 
ausgezeichnet. Nach unseren jetzigen Kenntnissen liegt die Azidität 
des lebenden Protoplasten zwischen py 5,2 und py 6,2, gleichgültig, ob 
der Zellsaft saurer oder weniger sauer, ja alkalisch reagiert (SMALL 1929). 
Für den Eiweißumsatz bedeutet dies, daß die im Protoplasma summarisch 
gemessene H’-Konzentration eine optimale Wirksamkeit der pflanzlichen 
Proteasen gestattet. Verliert aber der Tonoplast durch schädigende 
Einwirkungen (Narkose, Kälte, Anaerobiose) seine Semipermeabilität, 
so dringt der saure Zellsaft auch an die Reaktionsorte der proteolytischen 
Fermente und legt in den extremsten Fällen bei px 1,2—1,8 ihre Tätigkeit 
vollkommen lahm oder hemmt sie bei geringerer Azidität ganz außer- 
ordentlich. Auf diese Weise können im Versuch automatisch mit der 
Schädigung des Plasmas die proteolytischen Vorgänge abgebrochen und 
in der Gesamtanalyse nur die Umsätze gemessen werden, die sich vor 
Eintritt des Zelltodes abgespielt haben. In der Tabelle 3 sind solche 
Beispiele angeführt. Die Blätter befanden sich im Dunklen in einer N,- 
Atmosphäre. Von Pelargonium und Medinilla wurden Blatthälften, von 
Begonia ähnliche wechselständige Blätter verglichen. Der Tod kündet 
sich bei diesen ‚sauren Blättern‘ durch eine sofortige Braunfärbung 
der Chloroplasten an (Tabelle 3). Aus den Befunden geht hervor, daß 
das Absterben eintritt, ohne daß im geringsten Eiweiß umgesetzt wird. 
Damit ist nachgewiesen, daß Anaerobiose nicht durch Abbau des Plasmas 
auf den Zelltod hinarbeitet, und — in Verbindung mit den früheren 
Versuchen — daß die Aktivierung der Proteolyse nach Sauerstoffentzug 
nur über den Umweg der Zellzerstörung erreichbar ist. 























Tabelle 3. 
Vers.- | Eiweiß in % Ges.-N ; 
Blatter von Temp.| Dauer zu Versuchs- Zustand der Blatter 

oe. Beginn Ende 
Pelargonium zonale .| 37° 19 74,6 73,4 | bereits 10 Std. braun! 
Medinilla ..... 32° 5 90,3 90,7 | 50% braun! 
Begonia semperfl.. .| 18° 15 89,4 87,9 | bereits 5 Std. braun! 

20° 8 79,5 80,8 | braun! 
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Es ist an dieser Stelle vielleicht angebracht, einmal frühere Unter- 
suchungen des gleichen Sachgebietes daraufhin anzusehen, wieweit sie 
sich unserer Erkenntnis einordnen lassen, oder wieweit sie sich zu ihr 
noch in Widerspruch stellen. Auf Grund von sehr genauen Versuchen 
mit grünen und etiolierten Weizenpflänzchen, deren Lebensfähigkeit 
nach O,-Entzug berücksichtigt wird, kommt PALLADIN (1888) zu folgenden 
Schlüssen, die wir nach unseren eigenen Erfahrungen wörtlich annehmen 
können: ,,(4) Die Eiweißspaltung in den Pflanzen ist eine vom atmo- 
sphärischen Sauerstoff unabhängige Erscheinung. (5.) Die Eiweißzer- 
setzung, welche in den Pflanzen in einem sauerstoffleeren Raume während 
des 4., 5. usw. Tages stattfindet, ist eine nach dem Tode der Pflanze 
fortgesetzte Erscheinung.‘ Zwei spätere Arbeiten desselben Forschers 
(PALLADIN 1912a, b) brauchen nur sehr kurz berücksichtigt zu werden, 
denn sie beziehen sich bewußt auf „die Arbeit der proteolytischen 
Fermente in abgetöteten Pflanzen“. Nur einige Schlußfolgerungen daraus 
sind für unsere Betrachtungen vielsagend. Wir führen die entsprechenden 
Stellen vollständig an, um nicht ein falsches Bild von der Anschauung 
PALLADINs zu zeichnen (vgl. MoTHES 1933a, S. 72). Er hat erkannt, daß 
die proteolytischen Fermente zu den anaeroben Fermenten gehören, 
aber „in der lebenden Zelle ist die Arbeit der proteolytischen Fermente 
vor dem schädlichen Einfluß der gleichzeitig vor sich gehenden Oxydations- 
prozesse geschützt. Nach dem Abtöten beginnen die oxydierenden Re- 
aktionen die proteolytischen Fermente zu vergiften‘‘ (1912b). ‚Die 
Autolyse der Eiweißstoffe in abgetöteten, an Atmungschromogenen 
reichen Pflanzen wird durch den Sauerstoff aufgehalten‘ (1912a). Kurz 
vor diesen beiden letzten Arbeiten hatte sich ZALESKI (1910) mit der 
»Roile des Sauerstoffes bei der Eiweißbildung in Pflanzen“ beschäftigt. 
Für uns sind jetzt diejenigen Versuche, in denen er bei Sauerstoff- 
abwesenheit arbeitet, von Bedeutung. Zwiebeln ( Allium Cepa ), die längere 
Zeit in H,-Atmosphäre gehalten werden, verändern ihren Eiweißgehalt 
nicht. Reifende Erbsensamen synthetisieren in Anaerobiose sogar be- 
trächtliche Mengen Eiweiß, obwohl ihr relativer Proteingehalt (70—80 % 
vom Gesamt-N) schon sehr hoch liegt. Die Zunahme ohne Sauerstoff 
ist allerdings nicht so stark wie in normaler Luft. ZALEsKI schließt 
aber mit Recht, „daß der Sauerstoff bei dem Eiweißbildungsprozeß 
aus Aminosäuren selbst keine Rolle spielt‘. In neuester Zeit hat WETZEL 
(1933) gefunden, daß Kartoffeln 48 Stunden lang bei 37° in Anaerobiose 
verweilen können, ohne daß das Eiweiß angegriffen wird. Erst bei längerer 
Dauer setzt mit der Milchsäurebildung und einem partiellen Gewebstode 
auch die Eiweißspaltung ein. Soweit die Arbeiten von MorHes sich auf 
den Eiweißabbau beziehen, haben wir sie schon berücksichtigt und einer 
Kritik unterzogen. Wir können deshalb nach der Sichtung der Literatur 
unsere Auffassung folgendermaßen formulieren: In der lebenden Pflanze 
wird durch Sauerstoffmangel kein gesteigerter Eiweißabbau eingeleitet. 
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Die natürliche Regulation des pflanzlichen Eiweißumsatzes kann deshalb 
allgemein nicht über den Sauerstoff führen. Nur die Anaerobiose, die 
zur Zerstörung des Protoplasten führt, zieht eine Proteinspaltung nach 
sich, die in Form der Autolyse zu Ende läuft. 

Unerklärt und von uns bis jetzt unerklärbar bleibt der Mechanismus, 
der zwischen Strukturstörung und Auslösung des Eiweißabbaues ein- 
geschaltet ist. Zunächst drängt sich eine Analogie zu gewissen Verhält- 
nissen im Glukosidstoffwechsel auf, wo nämlich Umsetzungen häufig 
dadurch hervorgerufen werden können, daß trennende Phasengrenzen 
beseitigt und daraufhin Ferment und Substrat in Verbindung gebracht 
werden (GUIGNARD 1909, MIRANDE 1909). Diese natürliche Trennung des 
Enzyms vom umzusetzenden Stoffe bedingt ein Verhalten, wie es nach 
Kerstan (1934) beim Asculin bzw. Salicin tatsächlich gefunden wird: 
eine Zufuhr der beiden Komponenten ergibt nicht ohne weiteres Glukosid- 
synthese, und selbst sehr starker Verbrauch des Zuckers zieht keine 
entsprechende Hydrolyse nach sich. Den proteolytischen Fermenten 
hingegen scheint das Substrat stets zugänglich zu sein, denn in un- 
versehrten Zellen kann durch bloße Zuleitung von Bausteinen außer- 
ordentlich rasch Aufbau und durch Entfernung der Spaltprodukte sofort 
Hydrolyse von Eiweiß bewirkt werden. Es scheinen zwischen Ferment 
und Substrat keine Schranken aufgerichtet zu sein, die durch eine 
Wandlung des Plasmas erst niedergelegt werden müßten. Das Phänomen 
des ,,strukturgebundenen“ Eiweißaufbaues läßt sich unseres Erachtens 
mit Hilfe einer anderen Auffassung plausibel machen, deren Voraus- 
setzungen sich aus dieser Arbeit noch deutlicher ergeben werden. Man 
darf ohne Zweifel annehmen, daß ein bislang noch unerforschter Vorgang 
im Kohlehydratabbau die C-Gerüste (z. B. Ketosäuren) zur Bildung 
der Eiweißbausteine bereitstellt. Mindestens an einer Stelle greift 
also der KH1-Stoffwechsel in den Proteinaufbau ein. Nun beobachtet 
man, daß nach dem Zerstören der Blattzellen einerseits sofort die Atmung 
ausfällt (WerzeL 1932) und andererseits das Eiweiß unbekümmert um 
die vorhandenen Zuckermengen abgebaut wird. Nimmt man den Ein- 
griff in das Leben der Zellen aber sanfter vor, z. B. durch schwache 
Narkose, so daß zwar der oxydative KH-Umsatz gehemmt ist, aber 
die intramolekulare Atmung und die Zellstruktur (Turgor!) noch erhalten 
bleiben, dann vermißt man auch. den Eiweißschwund (Motues 1926). 
Tastversuche mit Samenpulverautolysaten (Lupinus albus), in denen sich 
nach Zugabe von Koferment über eine gewisse Zeit eine starke alkoholische 
Gärung aufrechterhalten läßt, zeigten uns, daß die intramolekulare 
Kohlehydratspaltung ohne die intakte Zelle nicht imstande ist, trotz 
Zuckerüberschusses den Eiweißabbau merklich aufzuhalten. Es scheint 
also, als sei die Überführung der C-Grundkörper in den Eiweißstoffwechsel 
an den unversehrten Protoplasten geknüpft. Bewiesen ist diese Dar- 


1 KH = Kohlehydrat. 
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legung natürlich keineswegs. Solange wir nicht wissen, welche C-Körper 
zur Aminosäuresynthese verwendet werden, dürfen wir uns trotz der 
mitgeteilten Versuchsdaten nicht darauf verlassen, daß sie schon aus 
der anaeroben Phase des KH-Abbaues abgezweigt werden. Vielleicht 
schwindet beim Abtöten des Protoplasten mit dem Verlust der starken 
Reduktionskraft nur das Vermögen, die C-Gerüste mit dem Ammoniak 
zusammenzufügen. Die Frage der Energieübertragung ist wahrschein- 
lich nicht so wesentlich, da die Eiweißsynthese aus Aminosäuren nur mit 
geringer negativer Wärmetönung verläuft (vgl. auch Tamiya 1932). 
Es kann vorläufig nichts Sicheres gesagt werden, als daß die Eingriffe 
ins Plasma, die zur Auslösung der Proteolyse führen, eine Kopplung 
zwischen dem KH- und Eiweißstoffwechsel lösen, die Eiweißsynthese 
damit unmöglich machen und allein die Hydrolyse nach Gesetzen, die 
zwischen dem Eiweiß und seinen primären Spaltprodukten gelten, ab- 
laufen lassen (vgl. hierzu WERTHEIMER 1933). 

So wenig wir dazu neigen, mit unserer Einsicht in die Struktur- 
gebundenheit des Eiweißstoffwechsels nun zur Erklärung aller möglichen 
biologischen und ökologischen Zusammenhänge zu schreiten, so sehr 
haben wir doch das Verlangen, wenigstens am Prüfstein eines gut unter- 
suchten Vorganges die Gültigkeit unserer im Experiment begründeten 
Anschauung auch für den natürlichen Entwicklungsablauf der Pflanze 
zu erweisen. Es ist zwar nicht zu erwarten, daß im lebenden Organismus 
sehr häufig zum Mittel der Protoplastendestruktion gegriffen wird, um 
einen Stoffwechselvorgang zu beschleunigen, aber in den welkenden 
Blütenblättern scheint dieser Weg doch begangen zu werden. ScHU- 
MACHER (1932), der den Eiweißumsatz in Blütenblättern genauer verfolgt 
hat, glaubte allerdings, gerade umgekehrt die außerordentlich intensive 
Proteolyse als Ursache für das Welken verantwortlich machen zu müssen. 
Sehen wir deshalb von seinen Deutungen zunächst ab und ziehen wir 
nur seine Zahlentabellen und die übrigen gesicherten Befunde heran! 

Beim weitaus größten Teil seiner Analysen stellt er gleichzeitig mit 
den ersten Zeichen einer Schädigung den Beginn der Eiweißverminderung 
fest. Wenn keine anderen sichtbaren Veränderungen angegeben werden, 
so weist die Infiltration der Interzellularen (1. c. Tabelle 5, Nr. 11 und 12) 
oder ein auffälliger Rückgang des Frischgewichtes (Tabelle 4, Nr. 19 
und 22; Tabelle 5, Nr. 10; Tabelle 7, Nr. 77 usw.) auf irreversible Schwä- 
chung des Protoplasten hin. Daraus ist aber noch nichts über die Ver- 
knüpfung von Ursache und Wirkung zu folgern. Eine Entscheidung 
ermöglichen leider nur wenige Angaben (1. c. Tabelle 1 , Nr. 38; Tabelle 2, 
Nr. 35; Tabelle 6, Nr. 57). In diesen Fällen machen sich Plasmastörungen 
vor dem gesteigerten Eiweißabbau bemerkbar und offenbaren damit 
den kausalen Zusammenhang dieser beiden, meist gleichzeitig registrierten 
Vorgänge. Freilich scheinen die Blüten der Kakteen im Gegensatz dazu 
doch zu beweisen, daß die Proteolyse dem Welken vorangeht und daher 
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wohl für den Zusammenbruch verantwortlich zu machen ist. Beigenauerer 
Prüfung fällt jedoch auf, daß es diesen Blütenblättern ein leichtes ist, 
mit dem stark gesenkten Eiweißspiegel ihre volle Turgeszenz und Ent- 
faltung über 24 Stunden aufrechtzuerhalten (z. B. Tabelle 1, Nr. 38; 
Tabelle 2, Nr. 35), und daß erst nach einer makroskopisch erkennbaren 
Schädigung der endgültige, katastrophale Eiweißverlust einsetzt. Trotz- 
dem bleibt die beachtliche Hydrolyse während des Entfaltens der Kakteen- 
blüten und in den Convolvulus-Blüten ohne vorhergehenden Turgor- 
verlust noch zu erklären. SCHUMACHERs Befunde geben auch dafür 
einen Fingerzeig. Wir werden im nächsten Abschnitt noch deutlicher 
verstehen lernen, welchen Einfluß der fortschreitende KH-Verbrauch 
oder die Ableitung löslicher N-haltiger Substanzen auf den Eiweiß- 
umsatz ausüben: beides zieht auch in intakten Zellen Proteolyse nach sich. 
SCHUMACHER erwähnt nun (l.c. 8.585) für Cereus-Arten eine ganz 
erstaunlich hohe Atmungsintensität, deren Folge ein enormer KH- 
Schwund ist. In der Phase der Entfaltung, während der offenbar ge- 
steigerte Energieanforderungen gestellt werden, ähneln die Blüten den 
verdunkelten Laubblättern: KH-Veratmung bedingt eine langsame 
Eiweißspaltung. Dieser Verlust bildet jedoch keine Gefährdung des 
Plasmas (vgl. Tabelle 1, Nr. 38), denn solche Blütenblätter überdauern 
in aller Frische noch einen ganzen Tag. Der ,,explosionsartige“ Abbau 
der Eiweiße beginnt auch in ihnen erst, nachdem äußerlich die An- 
zeichen der Zellzerstörung aufgetreten sind. Es könnte sehr gut möglich 
sein, daß der von der bestäubten Narbe ausgehende Impuls, dem ScHu- 
MACHER eine spezielle Wirkung als Aktivator der Proteolyse zubilligen 
möchte, ganz allgemein am physikalisch-chemischen Zustand des Plasmas 
der Blütenblattzellen angreift und dessen todbringende Wandlung direkt 
verursacht. Auf diese "Weise scheint sich die Pflanze die ungehemmte 
autolytische Eiweißspaltung dienstbar zu machen, um aus den über- 
flüssig gewordenen Organen die kostbaren N-Verbindungen entfernen 
zu können. Aus den Blütenblättern, die ihre Turgeszenz bewahren, 
findet nach dem Verblühen zwar auch ein Rücktransport von N-Körpern 
statt (z. B. bei Convolvulus), aber in viel geringerem Maße als bei den 
welkenden. Solche Fälle können in gewisser Weise als Analogon zu aus- 
gewachsenen Laubblättern betrachtet werden, die ja auch, trotzdem 
sie frisch und grün bleiben, ihrer stickstoffhaltigen Verbindungen teil- 
weise beraubt werden, solange noch junge wachsende Organe sich an 
der Pflanze befinden (s. unten). 


D. Die „natürliche Regulation“ des Eiweißumsatzes in der Pflanze. 


Nach den Ergebnissen, die wir beim Studium des Eiweißstoffwechsels 
in Anaerobiose gewonnen haben, kommt für Pflanzen unter natür- 
lichen Bedingungen als ,,der entscheidende Regulator für die Ausrichtung 
des Stoffwechsels nach Abbau oder Synthese hin der Sauerstoff oder das 
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in der Zelle herrschende Oxydationspotential‘‘ nicht in Betracht. Es 
bleibt also die Frage offen, ob wir mit unseren heutigen Kenntnissen 
überhaupt schon ein allgemein gültiges, entscheidendes Prinzip der 
Regulation des Eiweißumsatzes ermitteln können. Die außerordentlich 
zahlreichen Untersuchungen, die zu allen Zeiten gerade über die Eiweiß- 
stoffe der Pflanze vorgenommen worden sind, versprechen bei kritischer 
Durchsicht jedenfalls Hinweise auf ein solches regulierendes System 
zu geben; wenn überhaupt eines vorhanden ist. 

Die historische Entwicklung dieses Fragenkomplexes kann, wie bei 
unzähligen physiologischen Problemen, mit den Untersuchungen PFEFFERs 
beginnen. Anknüpfend an den zu jener Zeit eifrig studierten Vorgang 
der Asparaginbildung bei der Samenkeimung findet Prerrer (1872), daß 
zur Rücksynthese von Eiweiß aus dem Amid ein N-freier Stoff unbedingt 
nötig ist, dessen Menge auch das Ausmaß der Asparaginabnahme be- 
stimmt. Dem Licht gesteht er keine direkte Rolle bei der Eiweißbildung 
zu. Es wirkt nach seiner Überzeugung nur mittelbar über die Kohle- 
hydrate fördernd (PFEFFER 1874). Auch Boropın (1878) beschäftigt 
sich mit der Frage der Umwandlung von Asparagin in Eiweiß. Die 
Scharfsinnigkeit seiner Schlußfolgerungen ist lange Zeit unterschätzt 
worden. Während für PFEFFER ganz allgemein ein Kohlehydrat die Voraus- 
setzung für die Proteinsynthese aus Amiden war, schreibt BORODIN : 
„solange nur Stärke vorhanden ist, muß sich der betreffende Teil wie 
ein gar keine stickstofffreien Bausteine führender verhalten: erst- in 
dem Grade, als sich die indifferente Stärke in Glykose verwandelt, kommt 
sie (für den Eiweißaufbau) in Betracht“. Nicht die Stärkemenge an sich 
sondern die Geschwindigkeit der Hydrolyse zu Monosen ist in solchen 
Fällen also ausschlaggebend für die Eiweißsynthese; eine Tatsache, 
die gerade in der neueren Erörterung des Eiweißumsatzes vernachlässigt 
worden ist. Man beschränkt sich auf den Hinweis, daß ein eiweiß- 
abbauendes Blatt noch Stärke enthält, und schließt dann, daß in diesem 
Falle ,,Kohlehydrate“ die Proteolyse nicht aufhalten können. 

MonTEVERDE (1891) konnte die Folgen der Verdunklung und der Be- 
leuchtung in CO,-freier Atmosphäre, die sich bei krautigen und bei 
verholzten Pflanzenteilen in einer Anhäufung von Asparagin äußern, 
durch Zufuhr von Traubenzucker, Rohrzucker oder Mannit verhindern 
bzw. wieder rückgängig machen. Einen weiteren wichtigen Beitrag 
liefert SAPOSCHNIKOFF (1895) durch die Kombination von Nitratfütterung 
mit Beleuchtung abgeschnittener Blätter. Es gelingt ihm, bei reich- 
licher Nitratzufuhr und gedämpfter CO,-Assimilation die Ansammlung 
von Kohlehydraten zugunsten einer stärkeren Eiweißbildung zu ver- 
hindern. Saugen die Blätter kein Nitrat auf, so unterbleibt bei Beleuch- 
tung die Eiweißzunahme, und es häuft sich eine Menge Stärke und lös- 
licher Kohlehydrate an. Eine direkte Lichtwirkung, die bei diesen Ver- 
suchen noch hätte im Spiel sein können, wird von KınosHrra (1896) 





und über den Zustand der proteolytischen Fermente in den Pflanzen. 91 


und Suzukı (1896—1900) ausgeschlossen, die trotz sehr unphysio- 
logischer C-Quellen, wie Glycerin und Methylalkohol, einwandfrei nach- 
weisen, daß im Dunklen Eiweiß aus Nitraten gebildet wird, wenn ge- 
nügend Zucker in den Pflanzen ist. Als Nebenprodukt erfassen sie 

in, das immer auftritt, wenn die Kohlehydratzufuhr mäßiger 
gehalten wird. Suzukı stellt deshalb folgende allgemeine Beziehung 
zwischen N-haltigen Substanzen und Kohlehydraten auf: wenig Zucker — 
wenig Eiweiß — viel Asparagin, und: viel Zucker — viel Eiweiß — wenig 
Asparagin. Dazu betont er als unerläßliche Voraussetzung der Eiweiß- 
bildung aus Amiden die Anwesenheit von Sulfaten. Zur selben Zeit 
bestätigt ZALESKI (1897), daß junge und alte grüne Blätter bei Nitrat- 
und Zuckerfütterung im Dunklen Eiweiß synthetisieren. Aus seinen 
Befunden ist eine bemerkenswerte Einzelheit herauszuheben. Er gibt 
zufällig die Witterung an, der seine Blätter vor Versuchsbeginn ausgesetzt 
waren. Hatten die Helianthus-Blätter am Tage gut assimiliert (Sonnen- 
schein !), dann reichte bei einer gewissen Nitratkonzentration 4% Lävulose 
als KH-Quelle zur Eiweißbildung aus; waren sie nach trüben Tagen 
abgeschnitten worden, so fand bei der gleichen Konzentration im Dunklen 
nicht nur keine Synthese sondern sogar eine geringe Hydrolyse statt. 
Dieser Sachverhalt ist uns heute durchsichtiger, nachdem wir wissen, 
daß gerade für Helianthus der Kompensationspunkt der Assimilation 
bei sehr hoher Lichtintensität liegt, daß die Blätter also erst bei sehr 
hoher Insolation KH anhäufen. 

Nach Zusammenfassung aller bis dahin erzielten Ergebnisse unter- 
nimmt es HANSTEEN (1896, 1899), nochmals zu prüfen, ob in grünen 
Blättern Eiweißsynthese ohne Beleuchtung stattfindet, und ob für sie 
die Natur des zur Verfügung stehenden Kohlehydrates von entscheidender 
Bedeutung ist. Seine.Versuche leiden darunter, daß er sich nur einer 
Abschätzung der Eiweißmengen bedient; sie sind aber so zahlreich, 
daß sich mit Sicherheit folgende Tatsachen herauslesen lassen: Trauben- 
zucker kann stets zur Eiweißsynthese verwandt werden, Rohrzucker 
in seltenen Fällen, Amide und Aminosäuren sind wesentlich schwerer 
ins Eiweiß einzubauen als NH,-Salze und Harnstoff; bei starker KH- 
Zufuhr im Dunklen speichern grüne Blätter viel Stärke, die zugunsten 
ungewöhnlich großer Eiweißmengen nicht auftritt, wenn gleichzeitig 
lösliche N-Verbindungen gefüttert werden. Die Intensität der Eiweiß- 
reaktion tritt bei gleichbleibender KH-Konzentration um so stärker auf, 
je mehr „löslicher Stickstoff‘ geboten wird, und umgekehrt findet bei 
einer bestimmten Konzentration von Asparagin die Eiweißzunahme 
entsprechend der variierten KH-Menge statt. Im Hinblick auf manche 
in der Natur beobachtete Verhältnisse macht HANSTEEN unter Berufung 
auf Prerrer (1897) jedoch die Einschränkung, daß auch Amide und 
geeignete Kohlehydrate in den Zellen nebeneinander liegen bleiben, so 
lange kein Bedürfnis nach Eiweiß vorhanden ist; erst der Reiz, den 
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der eintretende Eiweißmangel auf das Plasma ausübt, löst schlummernde 
Kräfte aus, ohne deren Hilfe eine Regeneration nicht möglich ist. In 
seinen eigenen Versuchen hat er gleichwohl das Ausbleiben der Eiweiß- 
synthese bei geeigneten Kohlehydraten und löslichen N-Verbindungen 
nie beobachtet, und in einem gewissen Sinne war seine Einschränkung 
auch schon durch SAPOSCHNIKOFFs Untersuchungen gegenstandslos ge- 
worden, dem es ja gelang, in frischen, gut genährten Blättern durch 
Nitratzufuhr eine weitere Eiweißbildung zu erzwingen. Allerdings 
stellt er eine obere Grenze, genau wie für die CO,-Assimilation, auch 
für die Eiweißanhäufung fest. Die zahlreichen zu jener Zeit erschienenen 
Arbeiten E. SchuLzes (z. B. 1900), die sich im allgemeinen nur mit 
den Wegen des Abbaues befassen, können trotz ihrer Wichtigkeit für 
die Biochemie des Eiweißes auf der Suche nach einem regulierenden 
Mechanismus beiseite gelassen werden. Nachdem schon einmal MÜLLER 
(1887) allein den beleuchteten Chloroplasten die Fähigkeit, Eiweiß aus 
Asparagin aufzubauen, zugesprochen hat, treten noch einige Forscher 
auf den Plan, die dem Lichte als Energiequelle eine unmittelbare Be- 
deutung für die Eiweißsynthese beimessen wollen (GopLEwsKı 1903, 
LAURENT und MARCHAL 1903). Sie glauben festgestellt zu haben, daß 
vor allem das kurzwellige Licht eine fördernde Wirkung auf die Eiweiß- 
bildung ausübt. Die Mängel dieser Versuche wurden von ZALESKI (1909) 
in den viel zu geringen Lichtintensitäten gesehen, die die Pflanze in eine 
Art Hungerzustand versetzen. Er fütterte zusätzlich Zucker mit dem 
Erfolg, daß in allen Spektralbezirken die gleiche Menge Eiweiß auf- 
gebaut wurde. Später unterzog ULLRICH (1924) die GopLEwskischen 
Befunde einer erweiterten Kritik, und auch er sah den Nachweis einer 
direkten Lichteinwirkung auf die Proteinsynthese nicht erbracht. 

Von einem ganz anderen Punkte aus vorstoßend, fand ZALESKI 
(1898) eine Eiweißbildung ohne künstliche Zufuhr von Bausteinen beim 
Austreiben oder bloßen Zerschneiden von Zwiebeln ( Allium Cepa). Dieser 
Vorgang ist abhängig vom Sauerstoff und findet grundsätzlich in vielen 
dicken Speicherorganen statt. Bei diesen Objekten scheint also schon 
das Hinzutreten von Sauerstoff zu genügen, um aus indifferent neben- 
einander lagernden Zuckern und Aminosäuren Eiweiß zu formen. 

Über grüne Blätter ( Vitis vinifera) finden wir sehr vielseitige Versuchs- 
ergebnisse bei DELEAno (1912). Besonders bemerkenswert ist folgender 
Zusammenhang: die Blätter können 100 Stunden lang verdunkelt werden, 
ohne daß der Eiweißgehalt sich ändert, die Stärke schwindet in dieser 
Zeit zwar allmählich, aber die Konzentration der Monosaccharide bleibt 
in gleicher Höhe wie bei beleuchteten Blättern erhalten. Bei längerer 
Verdunklung erst läuft nach dem Verbrauch der Stärke parallel mit dem 
Absinken der Monosen auch Eiweißspaltung einher. Ein ganz ähnlicher 
Zusammenhang besteht nach A. MEYER (1918) für die Vorstufe des natür- 
lichen und künstlichen Vergilbens bei Tropaeolum-Blättern. SMIRNOv 
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(1923) bestätigt für Keimlinge von Lupinus angustifolius und Hordeum 
an Hand von ausführlichen Zahlen die direkte „Abhängigkeit des Stick- 
stoffwechsels bei höheren Pflanzen von der Menge der in ihnen vorhandenen 
Kohlehydrate“. Später (Smirnov 1928) sieht er sich jedoch nach der 
Untersuchung der biochemischen Eigentümlichkeiten von Blättern im 
Laufe einer Entwicklungsperiode veranlaßt, in einschränkender Form 
zu sagen: „außer dem plastischen Material (KH) und dem Freiwerden 
von Energie bei der Atmung haben für die Eiweißsynthese noch andere, 
zur Zeit ungeklärte Faktoren Bedeutung‘. Er denkt dabei z. B. an die 
antagonistische Wirkung mineralischer Ionen. Das Mitspielen läßt sich 
allerdings vor allem an „geköpften‘‘ Pflanzen vermuten ; bei dem normalen 
Ablauf der Entwicklung kann auch für alte Blätter der Eiweißgehalt 
als zwangsläufig bestimmt vom Gehalt an Gesamt-N und löslichen 
Kohlehydraten erklärt werden. Die Beobachtungen SMIRNoVs waren 
um so wichtiger, als kurz vorher Motues (1926) ganz allgemein für 
alte Blätter eine Tendenz zur Dissimilation behauptet hatte. Abgesehen 
davon, daß der Begriff „alte Blätter‘ nicht genau abgegrenzt worden war, 
konnte dieser Schluß, was den Eiweißumsatz anlangt, auch aus seinen 
eigenen Versuchen nicht zwingend gezogen werden, weil entweder die 
jungen ,,ausgewachsenen“ Blätter tatsächlich noch energisch wuchsen 
(1. c. 8. 522), oder weil bei den Fütterungsversuchen infolge der schwäche- 
ren Transpiration alter Blätter von ihnen zu wenig Glukose aufgenommen 
wurde (l.c. Tabelle 22, Nr.1, parallel zur geringeren N-Zunahme!), 
oder weil die Blätter zum Teil schon merklich vergilbten (l. c. Tabelle 18, 
Tabelle 22, Nr. 4b). In einer späteren Arbeit beziehen sich seine Angaben 
über alte Blätter durchweg auf vergilbende (1931). Der Ablauf bio- 
chemischer Umsetzungeu beim Vergilben kann aber durchaus nicht 
gleichgestellt werden mit den Fähigkeiten „ausgewachsener“ oder „alter“ 
Blätter allgemein, denn wir wissen gar nicht, welche physikalisch- 
chemische Änderungen dabei Ursache oder Folge sind. Solange die jungen 
Blätter wirklich noch wachsen, ist sicher die Intensität synthetischer 
Vorgänge besonders stark, aber auch wenn sie ausgewachsen sind, behalten 
sie die Fähigkeit zu ganz enormen Eiweißsynthesen bis nach dem Blühen 
und Fruchten der Pflanze bei (SMIRNOV 1928, GouwEnTAK 1929). Erst 
von einem gewissen Punkte ab, den A. Meyer (1918) ganz allgemein 
als „Schwächung des Organes‘ beschreibt, schlägt dieser Aufbau unmittel- 
bar um in einen allmählich gesteigerten Abbau, und zwar kausal viel- 
leicht so verknüpft, „daß die Schwächung des Organes der ursprüngliche 
Anstoß, der Abbau des Eiweißes die Folge dieses Anstoßes, dann aber 
ein Faktor, welcher das Vergilben beschleunigt‘, ist (MEYER, 1. c. 8. 125). 

Morues (1928) wies weiterhin den Einfluß des Welkens auf die 
„Aktivierung der Proteasen‘ nach. Verschiedene sehr umfassende Unter- 
suchungen (SCHUMACHER 1928, ENGEL 1929) tun immer wieder dar, 
daß der Eiweißgehalt eines Blattes außer von dem Gesamtstickstoff- 
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gehalt nur abhängig von der Versorgung mit löslichen Kohlehydraten 
= ohne daß zum Verständnis des Umsatzes im einzelnen Organ noch 

die Einführung irgendeines außerhalb der mengenmäßigen Beeinflussung 
liegenden ,,Regulators“ sich als nötig erweist. Die Koordination des 
Stickstoffumsatzes innerhalb des ganzen Organismus wird in allen bisher 
untersuchten Fällen sofort durchsichtig, wenn man im Bereiche der 
löslichen N-Verbindungen dieselbe „attraktive Kraft‘ ansetzt, welche 
von den wachsenden Teilen der Pflanze auch auf Wasser, Mineralstoffe 
und lösliche Kohlehydrate ausgeübt wird (vgl. ENGEL 1929). Im Prinzip 
macht auch Mortues (1931) für das verschiedene Verhalten alter und 
junger Blätter an der Pflanze die Translokationsströme verantwortlich 
(I. c. 8.726). Er meint aber darüber hinaus für den Eiweißumsatz 
„unbekannte Aktivatoren‘ als gleichwertig mit dem Abtransport lös- 
licher N-Körper oder als dessen Voraussetzung einführen zu müssen. 
Mit diesem stofflichen ‚„Regulator‘‘, den neben Moruzs (1932) auch einer 
seiner Schüler (Tr. SCHULZE 1932) bis zu einem gewissen Grade isoliert 
zu haben glaubt, taucht für den pflanzlichen Proteinstoffwechsel ein 
Faktor auf, mit dessen Hilfe es in Anlehnung an Fermentaktivierungen 
in vitro möglich gemacht werden soll, die Eiweißbewegung innerhalb 
der ganzen Pflanze als ein von einem ,,Mutator“ gesteuertes System 
von Aktivierung und Paralysierung der beteiligten Enzyme aufzufassen. 
Die allerneueste Anschauung (MoTues 1933a, b) wechselt allerdings 
schon wieder von der Zuhilfenahme eines stofflichen, hormonähnlichen 
Trägers (,,Mutator‘‘) hinüber zur Heranziehung eines variablen Zustandes 
der einzelnen Organe, nämlich des Oxydationspotentiales der Zellen. 
Da wir uns zum Teil schon im vorhergehenden Abschnitt mit dieser 
Vorstellung befaßt haben und auch weiterhin noch auf sie, ebenso wie 
auf den ,,Mutator“ SCHULZEs, eingehen werden, genügt es, sie hier 
an ihrer Stelle in der Geschichte des Eiweißumsatzes nur anzudeuten. 
Eine Erwähnung verdient vielleicht noch der von SCHULZE (1932) ein- 
geführte „Eiweißstabilitätswert‘. WETzEL (1935) hat schon ausgeführt, 
daß dieser Begriff seine Entstehung einem ZirkelschluB verdankt, indem 
den beobachteten Eiweißbewegungen einerseits der über- oder unter- 
schrittene Stabilitätswert zugrunde gelegt und andererseits aus den Um- 
setzungen auf das Vorhandensein eines solchen Wertes geschlossen wird. 
Außerdem liegt in dieser Vorstellung insofern ein Widerspruch, als 
ein überschrittener Stabilitätswert, wie ihn SCHULZE häufig aus seinen 
Analysen glaubt herauslesen zu müssen, vollkommen widersinnig ist, 
wenn das Blatt tatsächlich immer einem solchen Werte zustrebte. Ein 
Nachhinken könnte durch Mangel an Bausteinen wohl bedingt sein, 
aber durch welche Ursachen es jemals zur Überschreitung getrieben 
wird, bleibt rätselhaft. Es ist nicht verwunderlich, daß bei dieser Be- 
trachtungsweise sich die Widersprüche soweit steigern, daß SCHULZE 
von einem Überwiegen der Dissimilation bei jungen Blättern sprechen 
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muß (l.c. 8.124), während Morues früher (1926) und später (1933 b) 
immer wieder die „betont synthetische Arbeit in jungen Blättern gegen- 
über der abbauenden in alten‘ heraushebt. Der „Eiweißstabilitätswert‘‘ 
kann also, als eine völlig haltlose Fiktion, zur Klärung des Eiweißumsatzes 
in Pflanzen nichts beitragen. 

Selbstverständlich sind die angeführten Veröffentlichungen nur ein 
Bruchteil derer, die überhaupt über den pflanzlichen Eiweißstoffwechsel 
erschienen sind. Wir haben sie so ausgewählt, daß alle wesentlichen Hin- 
weise auf eine mögliche Verknüpfung der Vorgänge innerhalb des Organes 
oder des ganzen Organismus zur Geltung kommen. Bei einem zusammen- 
fassenden Rückblick treten eigentlich nur zwei klar ausgeprägte und 
einander streng entgegengesetzte Möglichkeiten hervor. Die eine sieht 
den Eiweißgehalt einer Pflanzenzelle als determiniert durch den Gehalt 
an Gesamt-N und an Monosacchariden an: Aufbau und Abbau folgen 
„von selbst‘ der Veränderung dieser chemischen Massen. Bei der anderen 
ist für die Auslösung und Ausrichtung des Umsatzes ein stofflicher, 
aber nicht enzymartiger Faktor entscheidend, der es vermag, bei ganz 
gleichen Mengenverhältnissen der Reaktionsteilnehmer in der einen Zelle 
Synthese, in der anderen Hydrolyse einzuleiten. 

Bei der außerordentlichen Reiehhaltigkeit der in der Literatur vor- 
liegenden Versuchsergebnisse können wir uns darauf beschränken, einige 
wenige Experimente hinzuzufügen, die von den beiden genannten Ge- 
sichtspunkten aus vielleicht eine Entscheidung über den natürlichen 
Verlauf zu treffen erlauben. Es liegt sehr nahe, am Eiweißabbau ver- 
dunkelter Blätter anzusetzen. Bekanntlich beginnt bei allen grünen 
Blättern im Experiment nach Lichtentzug früher oder später eine Pro- 
teolyse, deren Endprodukte aus den Blättern, sofern sie sich noch an der 
Pflanze befinden, abgeleitet werden oder in abgeschnittenen Blättern 
nach sekundärer Umwandlung zu Amiden liegenbleiben (vgl. PRIANISCHNI- 
Kov 1922 und Morues 1926, 1931). Diesen Eiweißschwund kann man 
als typische Hungererscheinung auffassen, er tritt mit oder nach dem 
Verbrauch der Kohlehydrate ein (DELEAno 1912). Vom Standpunkt 
der „Sauerstoff-Regulator- Theorie‘ (MOTHES) aus kommt man natürlich 
zu dem Schluß, „daß der fördernde Einfluß der Verdunklung in erster 
Linie auf der gehemmten O,-Zufuhr beruht“, die ihrerseits das Oxydations- 
potential der Zellen sofort senkt und damit den vorher auf Synthese 
„gestimmten‘‘ Stoffwechsel nach Abbau hin umschaltet (,,Mutator‘‘). 
Wie erwähnt konnten wir bei Weizenpflänzchen in reinem Sauerstoff 
den Eiweißverbrauch nicht verzögern. Der nächste Schritt war, zu unter- 
suchen, ob es gelingt, unter Beibehaltung der gleichen Aerationsverhält- 
nisse, die ja das Oxydationspotential der Zellen so leicht bestimmen sollen, 
im Dunklen den Gang des Eiweißumsatzes durch Zufuhr der veratmeten 
Kohlehydrate zu regeln. Zwar ‚wandelt das Blatt die Spaltprodukte 
der Proteolyse zum Teil in Amide um ; da ihm aber der umgekehrte Gang 
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des Eiweißaufbaues aus diesen Amiden ebenso geläufig ist, dürfen wir 
diesen Weg der Synthese als einen ganz normalen annehmen. Im Gegen- 
satz dazu scheinen uns mit der Infiltration von Aminosäuregemischen, 
die man nach Säurehydrolyse von Sameneiweißen erhält (MoTHES 1933), 
für die Blattzellen sehr unnatürliche Bedingungen geschaffen zu werden; 
denn wir wissen, daß die Eiweiße der Reserveorgane eine andere chemische 
Zusammensetzung haben als diejenigen der übrigen Teile der Pflanze (vgl. 
z.B. GSBORNE 1909, Morues 1929). Für die typischen Amidpflanzen 
ist ja sattsam bekannt, daß in ihnen nur in den ersten Tagen der Keimung, 
wenn noch kein eigentliches Wachstum stattfindet, primäre Spalt- 
produkte (Leucin und Tyrosin) auftreten; später geht die Translokation 
zum weitaus größten Teil in Form von Amiden vor sich (E. SCHULZE 1900, 
BALICKA-IWANOWSKA 1903). Bei ScHuLzE (l.c. 8.291) findet sich 
außerdem eine ganze Reihe von Versuchsdaten und zwingenden Gründen 
zusammengestellt, die dartun, daß bei der Eiweißregeneration aus den 
Spaltstücken der Reserveeiweiße die Aminosäuren sehr schwer und wahr- 
scheinlich nur auf dem Wege über die Amide verbraucht werden können. 

Unseren jetzt zu beschreibenden Fütterungsversuchen lagen weiterhin 
folgende Tatsachen und Überlegungen zugrunde: in den ersten 10 bis 
20 Stunden nach Verdunklung abgeschnittener Blätter, die vorher gut 
assimiliert hatten, wird kaum ein Eiweißschwund beobachtet (SAPOSCHNI- 
KOFF 1895, DELEANO 1912, eigene Beobachtungen an Helianthus, Phaseo- 
lus und Acer). Bei manchen Blättern bleibt der Eiweißgehalt sogar 
über eine erstaunlich lange Zeit hin konstant, und die Spaltung setzt 
dann in ziemlich scharfem Tempo ein (DELEANO 1912), bei anderen 
hingegen läuft sie in stetiger Geschwindigkeit bis zum Vergilben ab 
(Sparmannia, PAECH 1934). Wenn, wie es scheint, dieser Abbau vom 
Verbrauch der Kohlehydrate für die Atmung gelenkt wird, so muß er 
in kürzester Zeit lediglich durch entsprechende Zuckerfütterung ver- 
langsamt, aufgehalten oder sogar zu einem Aufbau umgekehrt werden 
können. Wir gaben uns vor allem hinsichtlich einer ergiebigen Synthese 
auf diesem Wege im Dunklen keinen allzu großen Hoffnungen hin; 
denn wenn wir im intakten Blatt lösliche N-haltige Substanzen anhäufen 
wollen, müssen wir es mehr oder weniger lange verdunkeln, und damit 
berauben wir es auf alle Fälle der Kohlehydrate, sei die Eiweißabnahme 
kausal damit verknüpft oder nicht! Der Zucker, mit dem wir das Blatt 
darnach füttern, wird natürlich zu einem Teil in den Atmungsstoffwechsel 
einbezogen. Er intensiviert die Atmung sogar stark, da sie in gewissen 
Grenzen abhängig vom nutzbaren Material ist (SMIRNOV 1926, KLEIN 
und PırscHhLE 1926, SCHUMACHER 1928). Für den Eiweißaufbau aus 
den angereicherten Amiden bleibt dann recht wenig von der zugeführten 
Glukose übrig. Eine beliebige Konzentrationserhöhung der infiltrierten 
Zuckerlösungen verträgt sich nicht mit der Turgeszenz der Blätter, die, wie 
wir oben sahen, eine conditio sine qua non für den Eiweißaufbau darstellt. 
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Wir gingen also so vor, daß wir zunächst intakte, nicht zu alte Blätter 
solange verdunkelten, bis sie merkliche Mengen ihres Eiweißes abgebaut 
hatten, aber noch nicht ‘in Gefahr waren, zu vergilben. Den Eiweißwert 
solcher Blätter stellten wir durch Analyse von Blatthälften fest und 
infiltrierten die entsprechenden Hälften durch Evakuieren oder Zentri- 
fugieren mit Glukoselésungen angemessener Konzentrationen. Nach 
dem Verdunsten des Wassers aus den Interzellularen wurde diese Fütterung 
gegebenenfalls nochmals vorgenommen, und kurze Zeit darauf wurde der 
Eiweißgehalt aufs neue ermittelt. Diese ganze Prozedur (auch das Ent- 
wässern der Interzellularen) mußte natürlich im Dunklen durchgeführt 
werden, und dies vereitelte einen großen Teil unserer Versuche. Häufig 
entleerten sich die Interzellularen nämlich nicht, sondern die Blätter 
welkten im infiltrierten Zustand dahin (s. auch Morxes 1933c). Von 
den gelungenen Versuchen sind in Tabelle 4 einige zusammengestellt. 

















Tabelle 4. 

Behandlungsweise nee Behandlungsweise Cy 
Phaseolus multifl., frisch . . .| 86,5 | Phaseolus multifl., frisch . . . | 88,0 
95 Std. dunkel, 23°. . . . . 80,8 68 Std. dunkel, 24° ..... 74,8 
Darauf 2x 2% Glukose, 24 Std.| 83,6 | Darauf 1X5% Glukose, 24 Std. | 72,3 
Br x. frisch 84.8 96 Std. dunkel, 24 . . . . . 65,2 

A8SUCa » Irisc ’ Da 2 1 ‚24Std. | 66,8 
85 Std. dunkel, 24° . . . . . 69,0 ne pain sm u = 
Darauf 2 x 4,5% Glukose, 9 Std.| 72,6 pinus sCh + . . . . , 

rar Los 66 Std. dunkel, 24°... . . 77,7 
Helianthus annuus, frisch . .| 93,3 | Darauf 3x3% Glukose, 35 Std. | 77,2 
96 Std. dunkel, 24° . .... 69,3 | Während dieser 35 Std. ohne 
Darauf 2 x 3,5% Glukose, 248td.| 70,7 Ce See eee ee 71,0 


In verdunkelten Blättern kann also der Eiweißumsatz tatsächlich durch 
die Menge der löslichen KH im wahrsten Sinne des Wortes gesteuert 
werden: nehmen diese ab, wie das bei anhaltender Verdunklung sicher 
der Fall ist, so folgt ihnen der Eiweißabbau nach, nehmen sie wieder zu, 
dann steht er still, und treten sie in hinreichend großer Menge auf, dann 
setzt der Aufbau ein. Wenn auch die Eiweißrücksynthese in unseren 
Experimenten nicht sehr ergiebig war, so ist nicht zu übersehen, daß 
sie außerordentlich rasch zu bewerkstelligen ist, sobald es gelingt, der 
Zelle eine genügende Menge Zucker zu bieten ( Brassica!). Sicher ließen 
sich bei extensivem Arbeiten genügend Blätter finden, bei denen Transpi- 
rationsintensität und osmotischer Wert der Zellen eine raschere und 
stärkere KH-Zufuhr während der Verdunklung erlauben, und bei denen 
auf solche Weise der Eiweißwert beleuchteter Blätter annähernd wieder 
erreicht werden kann. 

In diesem Zusammenhange sind die Fähigkeiten panaschierter Blätter 
sehr aufschlußreich (SCHUMACHER 1928). Die chlorophylifreien Teile, 
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die gegenüber den normal grünen durch einen sehr niedrigen relativen 
Eiweißwert gekennzeichnet sind, errreichen durch genügende Zucker- 
fütterung nicht nur den Eiweißgehalt grüner Blattpartien, sondern über- 
treffen ihn manchmal sogar (1. c. 8. 178). Unsere eigenen weitergehenden 
Versuche mit Blättern von Acer Negundo haben wir schon an anderer 
Stelle mitgeteilt (1934). Aus den Analysen panaschierter Blätter er- 
hellt übrigens sehr deutlich, wie außerordentlich niedrig der Eiweiß- 
gehalt einer Pflanzenzelle liegen kann, ohne daß der normale Lebens- 
gang beeinträchtigt wird. Daß nicht etwa allgemein die Zellen mit einem 
ausgesprochen hohen Eiweißgehalt zum Abbau und solche mit niederem 
zum Aufbau „neigen“ (ScHULZE 1932, „Stabilitätswert‘), wird sehr 
schön durch einen Versuch beleuchtet, den wir einer Arbeit von MOTHES 
(1933c, 8.129) entnehmen. Phaseolus-Blätter, die nach längerer Ver- 
dunklung ihr Eiweiß zum Teil gespalten hatten, und solche, die nach 
guter Beleuchtung und Ernährung einen wesentlich höheren Eiweißwert 
aufwiesen, wurden beide mit der gleichen Menge Ammoniummalat 
gefüttert und im Dunklen liegen gelassen. Nach dieser Behandlung 
stieg in den bis zu Versuchsbeginn belichteten Blättern der an sich 
schon höhere Eiweißspiegel noch an, in den vorher verdunkelten, die 
besonders „eiweißhungrig‘‘ waren, nahm er weiterhin ab. Jede Erklärung, 
die dieses Verhalten anders als eine chemische Massenwirkung zwischen 
Kohlehydrat und NH,-Salz einerseits und Eiweiß andererseits aus- 
zulegen versucht, erscheint uns als abwegig und unbefriedigend.- Das 
intakte Blatt, ganz gleich, ob es sich im Licht oder im Dunklen befindet, 
ob es schon viel oder wenig Eiweiß enthält, ob es von einer blühenden 
oder nichtblühenden Pflanze stammt, synthetisiert unweigerlich Eiweiß, 
sobald eine entsprechend hohe Konzentration an NH, und löslichen 
Kohlehydraten in seinen Zellen erreicht ist. Der eben zitierte Versuch, 
in dem bei 30stündiger Verdunklung des Blattes und der angeblich 
damit verbundenen Senkung des ,,Oxydationspotentiales“ ganz glatt 
aus zugeleitetem NH,-Salz Proteinsynthese beobachtet wird, wider- 
spricht offensichtlich der nicht haltbaren Behauptung, ‚daß die normale 
Sauerstoffspannung der Luft nicht oder nur knapp ausreicht, um lebens- 
notwendige Synthesen im Blatt zu unterhalten‘. Wenn wir noch berück- 
sichtigen, daß die zum Versuch benutzten Blätter von einer blühenden 
Pflanze genommen worden waren und deshalb durch einen fragwürdigen 
»Mutator‘ die „Tendenz zum Abbau‘ mitgeteilt bekommen haben sollen 
(ScHuLzE 1932), so können wir feststellen, daß nicht Sauerstofftension 
und nicht eine gewisse „Neigung‘‘ der Blätter, sondern einzig und allein 
die zur Verfügung stehenden löslichen Kohlehydrate den Eiweißumsatz in 
verdunkelten Pflanzen steuern. Ein weiterer kleiner Versuch von uns unter- 
streicht noch die Bedeutung der KH-Menge. Etiolierte, etwa 3 Wochen 
alte Lupinen-Kotyledonen wurden so aufgeteilt, daß von den beiden 
gegenständigen immer das eine zur Kontroll-, das andere zur Versuchs- 
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portion kam. Die letzteren erfuhren folgende Behandlung: eine Portion 
blieb 4 Tage in feuchter Atmosphäre liegen, von den übrigen wurde 
je eine während derselben Zeit täglich zweimal mit Leitungswasser, mit 
3%iger und mit 6%iger Glukoselösung infiltriert und im Dunklen auf- 
bewahrt. Am Ende wurde der Eiweißwert festgestellt und mit dem zu 
Versuchsbeginn in den Kontrollportionen ermittelten verglichen. Die 
wichtigen Zahlen sind in Tabelle 5 zusammengefaßt. Die Verzögerung 











der Eiweißspaltung in Lu- L 
pinen-Kotyledonen ist also Tabelle 5. Kotyledonen von Lupinus luteus. 
proportional der Menge „onen Eiweiß-N in % Ges..N | Eiweiß- _ 
zugeführten Zuckers. Eine zu Beginn| zu Ende Eiweiß. N 
ganz ausgezeichnete Illu- a su 3 an 

ei - . euc. à & "+ A ’ 
stration der Vorgänge = Leitungswasser 35,6 22,4 37,1 
verdunkelten Blättern lie- 3% Glukose . | 35,7 30,5 14,6 
fern Analysendaten, die 6% Glukose . | 35,9 32,4 9,7 











wir bei MoTHES (1926) 

finden. Es handelt sich um ungefähr gleichartige Phaseolus multiflorus- 
Pflanzen, deren Primärblätter im Dunklen auf Lösungen verschiedener 
Glukosekonzentration schwammen. Wir ziehen aus der umfangreichen 
Tabelle (l. c. Tabelle 12) die für uns wichtigen Zahlen aus und 
stellen sie in Tabelle 6 zusammen. Die letzte Spalte gibt den von uns 




















Tabelle 6. 
‘ Eiweiß-N in % Ges.-N 
Venues Temp. me À Eiweis-N 
Beginn Ende 
H,0 4 Tage . . . . . 17° 81,7 64,7 —20,8 
1% Glukose 6 Tage . 14° 82,5 70,5 —14,5 
2% Glukose 6 x 13,5° 86,7 79,3 — 8,5 
2,5% Glukose 5 Tage. | 21° 77,2 73,2 — 5,2 
4% Glukose 4 Tage . 17° 80,9 80,5 — 0,5 
5—7% Glukose 5 Tage 14° 81,6 83,4 + 25 





errechneten Umsatz in Prozenten des anfänglich vorhandenen Eiweißes an. 
Wir können mit großer Wahrscheinlichkeit annehmen, daß unter den 
Bedingungen des vorstehenden Versuches sich schon nach kurzer Zeit 
der Zuckergehalt der Zellen in ein bestimmtes Verhältnis zur Außen- 
lösung eingestellt hat, und finden nun den Eiweißspiegel mit einer er- 
staunlichen Genauigkeit tagelang nach der Zuckerkonzentration der Zellen 
ausgerichtet. Von einer regulativen Wirkung des Sauerstoffes kann man 
in diesem Beispiel wohl kaum sprechen ; denn bei dem gleichen „niedrigen 
Oxydationspotential des verdunkelten Blattes finden im Eiweißstoff- 
wechsel Abbau, Stillstand oder Synthese statt, ganz nach Maßgabe des 
verfügbaren Kohlehydrates. Ob man sich die Einstellung dieses Gleich- 
gewichtes mehr dynamisch so vorstellen soll, daß zwar in allen Fällen 


7* 























100 Karl Paech: Über die Regulation des Eiweißumsatzes 


gleich viel Eiweiß gespalten, aber entsprechend der Zuckerkonzentration 
verschieden viel wieder aufgebaut wird, oder ob man mehr statisch 
annehmen soll, daß der Eiweißwert auf eine durch die Zuckerkonzentration 
bestimmte Höhe von vornherein verschoben wird und dort beharrt, läßt 
sich zunächst noch nicht sagen. Wir können nur die Tatsache des Zu- 
sammenhanges und der gleichsinnigen Veränderung feststellen. 

Wenn wir bislang der Einfachheit halber allgemein von Zucker oder 
löslichen Kohlehydraten als dem wirksamen Faktor im Eiweißumsatz 
gesprochen haben, so wollen wir uns im klaren bleiben, daß es sich dabei 
nur um Monosen handeln kann (Boroprn 1878, HANSTEEN 1899, BJÖRK- 
STEN 1930). Wir müssen wahrscheinlich sogar annehmen, daß nicht einmal 
die Hexose selbst in den Eiweißaufbau eingeführt wird, sondern erst 
Zwischenprodukte des Abbaues dürften die für die Aminosäuresynthese 
wichtigen Körper darstellen (EMMERLING 1900). Beim augenblicklichen 
Stand unserer Kenntnisse auf diesem Gebiete wäre es reine Spekulation, 
wenn man angeben wollte, welche chemische Struktur diese Bausteine 
haben könnten oder müßten; ob sie aus dem normalen Atmungsabbau 
a eigt werden oder einen getrennten Weg von Anfang an gehen 
(vgl. BJÔRKSTEN 1930). Es ist vielleicht nicht überflüssig, hier einmal 
besonders darauf hinzuweisen, daß wir über die zahlenmäßige Kon- 
zentration der Stoffe am Reaktionsort gar nichts aussagen, wenn wir 
sie auch in einer gemessenen Menge zugeben. Setzen wir aber im mehr- 
phasigen System der Zelle die Durchlässigkeit der Phasengrenzen für 
einen bestimmten Stoff voraus, so muß sich nach allgemeinen physikalisch- 
chemischen Gesetzen eine Konzentrationsänderung dieses Stoffes in einer 
Phase gleichsinnig auch auf die anderen auswirken. 

Wir hatten gesehen, daß im Dunklen bei genügender Versorgung 
mit „löslichen N-Verbindungen“ der Eiweißgehalt einer Zelle eine direkte 
Funktion der Monosenmenge ist, und zwar mit dem Vorbehalt, daß 
diese in den Abbau einbezogen wird. Beleuchtung grüner Blätter wirkt 
zunächst nur auf dem Wege über die Kohlehydratbildung, wie nach 
der eingehenden Erörterung verschiedener Forscher als festgestellt gelten 
kann (vgl. ULzrıcH 1924). Für den Eiweißaufbau aus Nitraten ist aller- 
dings zu berücksichtigen, daß beleuchtete grüne Blätter in der Pflanze 
nicht der einzige, aber ein bevorzugter Ort der Nitratreduktion sind 
(vgl. Drrrricx 1931). Da der Stickstoff erst in seiner reduzierten NH,- 
Gruppe für die Eiweißsynthese von Wert ist, könnte sie auch noch 
auf diese Weise mittelbar durch das Licht beeinflußt werden. An die 
Stelle der Zuckerfütterung im Experiment tritt also unter natürlichen 
Verhältnissen die Bechtung grüner Blätter. 

Zur weiteren Aufhellung der Harmonie, die im Eiweißumsatz waltet, 
müssen wir nun noch die andere stoffliche Komponente, die uner- 
läßlich ist, nämlich die löslichen N-Verbindungen, einer genaueren 
Betrachtung unterziehen; denn es wäre voreilig, aus unseren bisherigen 
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Überlegungen zu folgern, daß der Eiweißstoffwechsel „von den Kohle- 
hydraten reguliert‘ würde. Wir wollen also untersuchen, wieweit Konzen- 
trationsänderungen des löslichen Stickstoffes verantwortlich zu machen 
sind für Verschiebungen des Eiweißgehaltes, wieweit von dieser Seite 
her unter Zugrundelegung chemischer Gesetzmäßigkeiten die in der 
Natur beobachteten, mehr oder weniger zweckmäßig „gesteuerten“ 
Abläufe des Proteinumsatzes eine Klärung erfahren können, und an 
welcher Stelle wir dann noch zur Annahme ‚unbekannter Aktiva- 
toren‘ gezwungen sind. Als experimentell gesicherte Grundlage dürfen 
wir hinnehmen, daß von den verschiedenen Fraktionen des ,,lôslichen 
N“ (NH,-Salze, Amide, Aminosäuren, Hexonbasen und ein nicht 
genauer spezifizierter ,,Rest-N“‘) in Fütterungsversuchen bei gleich- 
maBiger Kohlehydratversorgung die Ammoniumsalze (und der Harn- 
stoff) am raschesten zur Eiweißsynthese verbraucht werden können 
(HANSTEEN 1899). Relativ gut können auch noch Amide umgewandelt 
werden, hingegen sprechen alle Befunde dafür, daß die Aminosäuren 
sehr langsam und vielleicht erst auf dem Umwege über die Desaminierung 
wieder für den Aufbau von Proteinen nutzbar gemacht werden (vgl. 
E. Scauzze 1900, TrEBoux 1904). Die anders lautenden Angaben von 
MorHEs (1933a), „daß Aminosäuregemische wesentlich schneller zur 
Eiweißsynthese führen als einzelne Aminosäuren oder organische Ammo- 
niumsalze“, sind leider ohne Berücksichtigung der KH-Komponente ge- 
macht worden. Es darf aber nicht vorausgesetzt werden, daß Eiweiß- 
hydrolysate und NH,-Laktat trotz gleicher molarer Konzentration auf 
NH, bezogen auch gleichen KH-Wert für den Eiweißaufbau besitzen. 
Als experimentell kontrollierbare Stickstoffquelle im Eiweißaufbau sind 
also der Ammoniak bzw. die Amide anzusetzen, und die Frage nach der 
regulativen Wirkung dieser Komponente lautet demnach genauer: 
Welchen Einfluß übt im zuckerreichen Blatt eine variierte Ammonium- 
salz- oder Amidzufuhr aus? Aus den Angaben HANSTEENS, die sich auf 
sorgfältige qualitative Analysen stützen, geht hervor, daß der Eiweiß- 
wert seiner Objekte bei genügender Zuckerversorgung direkt proportional 
der Asparagin- bzw. Harnstoffkonzentration der Nährlösung war (I. c. 
S. 445 und 459). In den Arbeiten von SAPOSCHNIKOFF (1895) und MOTHES 
(1926 und 1933c) finden sich viele Beispiele dafür, daß Blätter, die gut 
assimilieren oder Traubenzucker aufsaugen, ihren Eiweißgehalt bei Zu- 
gabe von NH,-Salzen (oder Nitraten) sofort steigern. Diese Synthese 
findet ebenso leicht im Dunklen statt, sie ist also auch unabhängig vom 
Oxydationspotential assimilierender Zellen. Durch Kombination dieser 
Erfahrung mit den oben dargestellten Experimenten über den Einfluß 
der KH-Fütterung auf den Stickstoffumsatz kommen wir zu der An- 
schauung, daß die Steuerung nach Aufbau oder Abbau der Eiweiße hin in 
der intakten Zelle durch die Menge der chemisch aktiven Form der Kohle- 
hydrate (Monosen) und der aktiven Form des Stickstoffes (NH,) in der 
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Weise geschieht, daß die im Minimum vorhandene Komponente durch eine 
Zunahme oder Abnahme den Eiweißumsatz gleichsinnig nach sich zieht. 
Als Grenzen der Gültigkeit dieses „Massenwirkungsgesetzes‘‘ müssen wir 
nach oben die volle Ausnutzung des Speichervermögens einer Zelle 
für Eiweiß annehmen, und nach unten die Unterschreitung eines Eiweiß- 
minimalgehaltes, der zur Aufrechterhaltung des ungeschädigten Plasma- 
gerüstes erforderlich ist. Diese Grenzen sind für die einzelne Zelle sicher 
nicht eng gezogen, vor allem kann die Mindestmenge an Eiweiß, die einen 
ungestörten Ablauf des Lebens zuläßt, ganz erstaunlich tief sinken, 
wie die Verhältnisse in N-Hungerpflanzen und in den panaschierten 
Blättern es lehren. 

Nach dieser Vorstellung dürften also in der einzelnen Zelle niemals 
größere Mengen abbaufähiger Zucker (Monosaccharide) neben Ammo- 
niumsalzen oder umwandelbaren Amiden (Anwesenheit von Desami- 
dasen!) vorgefunden werden. Begreiflicherweise müssen wir uns zu- 
nächst auf die Analyse möglichst homogener ganzer Gewebe verlassen, 
und normalerweise kann wohl auch mit der biochemischen Gleichheit 
der Zellen eines einheitlichen Gewebes gerechnet werden. Allerdings 
deutet die bekannte gesetzmäßige Zunahme des osmotischen Wertes 
in den verschiedenen Schichten der Wurzelrinde an, daß bei morpho- 
logisch sehr einheitlichem Gewebe durchaus eine merkliche Differenzierung 
in ihrer biochemischen Beschaffenheit vorliegen kann. Sollten also 
einmal bei der Analyse eines ganzen Organes nebeneinander größere 
Mengen aktiver Kohlehydrate und NH,-Salze (bzw. lösliche N-Ver- 
bindungen, die leicht in NH, umgewandelt werden können) aufgefunden 
werden, so müßte noch nachgeprüft werden, ob diese beiden Stoffe 
auch in derselben Reaktionssphäre, also zumindestens in der gleichen 
Zelle, vorliegen. 

In der experimentellen Begründung unserer Anschauung muß nun 
noch eine Lücke geschlossen werden. Es wurde gezeigt, 1. daß stetige 
Abnahme des Zuckergehaltes einer Zelle den Eiweißspiegel allmählich 
senkt; 2. daß durch Zuckerfütterung aus verwertbaren löslichen N-Sub- 
stanzen Eiweiß gebildet wird; und 3. daß bei reichlichem Monosegehalt 
durch bloße Ammoniumsalzzufuhr Proteinsynthese erzwungen wird. Es 
fehlt nun noch als vierte Möglichkeit der Nachweis, daß es genügt, 
die vorhandenen löslichen N-Verbindungen (vor allem Amide, NH,- 
Salze und Aminosäuren) zu entfernen, um einen Eiweißabbau hervor- 
zurufen oder laufend weiter zu führen. Die Schwierigkeiten, den ex- 
perimentellen Beweis für das Vorhandensein einer solchen ‚Regulation‘ 
zu führen, sind ungleich größer als in allen anderen bisher behandelten 
Fällen. Wir können aus abgeschnittenen Organen nicht ohne weiteres 
lösliche N-Verbindungen entfernen. HANSTEEN (1894) gibt zwar beiläufig 
einmal an, daß durch Vermittlung kleiner Gipssäulchen aus Endospermen 
und Kotyledonen neben viel Zucker auch Asparagin herausdiffundiere, 
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aber für unsere Anforderungen ist das Ausmaß dieses Vorganges längst 
nicht ausreichend. Mit abgeschnittenen Organen läßt sich in der Tat 
gar nichts anfangen. Wir mußten Objekte zu Hilfe nehmen, in denen 
natürlicherweise eine einseitige Translokation aus einem Organ in ein 
anderes abläuft. Reservebehälter der Samen und vegetative Speicher- 
organe boten sich zu diesem Zwecke an. Der bequemeren Handhabung 
wegen verwandten wir Samen, deren Endospermen und Kotyledonen 
man eine besondere „Tendenz zu hydrolytischen Prozessen‘ zuspricht. 
Für die Endosperme der Weizenfrüchte, mit denen wir arbeiteten, ist 
bekannt, daß die Aktivierung ihrer proteolytischen Enzyme im Laufe 
der ersten 24 Stunden nach dem Einquellen beginnt und mit der Keimung 
weiter fortschreitet (MoTHES 1933b). Wenn es nun gelänge, zu zeigen, 
daß in diesen Organen mit ,,aktivierter Proteolyse“ der Eiweißabbau 
unterbleibt, sobald der Abtransport löslicher N-Substanzen aufhört, dann 
wäre an einem sehr demonstrativen Beispiel offenbar geworden, wie 
wenig eine bloße Fermentaktivierung ausrichten kann, und wie stark 
der Abbau von Eiweiß allein durch das Absaugen der Spaltprodukte 
»torciert wird. Da wir wissen, daß die Translokation der Abbau- 
produkte aus dem Endosperm zur Belieferung des Keimlings mit Bau- 
stoffen dient, führten wir diesem die nötigen löslichen N-Verbindungen 
zum Teil auf anderem Wege zu, bremsten damit das Abströmen aus dem 
Endosperm und konnten gegenüber den Keimlingen, die sich allein auf 
Kosten ihrer Reserveproteine ernährt hatten, in den Körnern eine be- 
deutende Eiweißersparnis erzielen. Die Proteolyse läuft also durchaus 
nicht autonom ab, oder etwa bestimmt durch die fortschreitende Akti- 
vierung der Fermente; ihre Intensität wird durch das Absaugen der 
Spaltprodukte maßgebend reguliert. 

Im Versuche selbst gingen wir so vor, daß wir Weizenkörner 24 Stunden 
vergleichsweise in Leitungswasser und 0,5%ige Ammoniumnitratlösung 
bzw. in Wasser und 0,5%ige Harnstofflösung einquellten und dann auf 
Fließpapier, das mit den entsprechenden Lösungen getränkt war, noch 
4 Tage im Dunklen wachsen ließen. Die Keimlinge in der Nitratlösung 
entwickelten sich nicht ganz gleichmäßig; wir wählten nur solche aus, 
die mit den zum Vergleich herangezogenen H,0-Keimlingen gleiche 
Größe hatten. Am Ende wurden Körner und Keimlinge, die ohne 
das Schildchen abgelöst worden waren, getrennt analysiert. Das Endo- 
sperm der Nitrat- bzw. Harnstoffkeimlinge war äußerlich noch auf- 
fällig straffer als das der H,0-Keimlinge. Die Analysendaten sind in 
Tabelle 7 zusammengefaßt. Wie wir sehen, kann der Eiweißabbau in 
Weizenendospermen weitgehend aufgehalten werden, wenn der ‚Sog‘ 
der Keimlinge von anderer Seite her abgesättigt wird. Dieser Saug- 
wirkung wachsender Teile werden wir uns erinnern müssen, wenn wir 
später versuchen, die Stickstoffverhältnisse älterer Blätter an der Pflanze 
aufzuklären. 
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Tabelle 7. 
Nach 5 Tagen 
Anfangagehalt in Lösung in 100 Körnern | in 100 Keimlingen 
Eiweiß-N | lösl. N |Eiweiß-N | lésl. N 
mg mg mg mg 





74,70 mg Eiweiß-N + O ,7 12,4 23,38 14,78 
5,15 mg lôsl. N . . . 0,5% NHLNO, 16,7 25,82 27,44 
Oo 


35 

47,3 

77,15 mg EiweiB-N + 33,98 13,4 21,97 12,28 
6,96 mg léel. N . . . 0,5% Hörmstoff 45,66 31,66 23,91 41,66 

















Zunächst liegt es näher, noch in andere Eiweißabbauvorgänge ein- 
zugreifen, bei denen voraussichtlich die Intensität des Ablaufes durch die 
dauernde Entführung der einen Komponente eines an sich ausgeglichenen 
Systems bestimmt wird. Bei den kohlehydratreichen Weizenendospermen 
befanden sich offenbar die löslichen N-Verbindungen im Minimum, und 
der Eiweißumsatz folgte ihrer Verminderung nach. Durch Glukose- 
zufuhr kann in solchen Fällen keinerlei Änderung im Eiweißabbau 
erzielt werden (GoDLEWSKI 1903). Eine ganz andere Sachlage war bei 
den eiweißreichen, aber KH-armen Samen zu erwarten (z. B. bei Lupinen). 
Sie zeichnen sich bei der Dunkelkeimung durch eine überaus starke 
Anhäufung von Asparagin aus, das nach Glukosefütterung bzw. beim 
Ergrünen der Pflanzen sehr leicht wieder zu Eiweiß regeneriert wird. 
Von seiten der löslichen N-Verbindungen, die sich in so großem Über- 
schuß vorfinden, ist ein fortlaufender Eiweißabbau nicht zu verstehen, 
und Zufuhr von NH,-Salzen vermag ihn tatsächlich nicht aufzuhalten 
(PRIANISCHNIKOV 1922). Nach unserer Anschauung von der entscheidend 
regulativen Wirkung der Minimumkomponente wird die Proteolyse in 
den Kotyledonen in diesem Falle solange fortgesetzt, wie die spärlichen 
löslichen Kohlehydrate, die aus der Stärke bzw. Reservezellulose ent- 
stehen, zum Aufbau des Keimlings abgesaugt oder zur Unterhaltung 
der ziemlich starken Atmung aufgebraucht werden. Wir müssen es 
gewissermaßen als „Probe aufs Exempel‘ ansehen, wenn es in solchen 
Objekten gelingt, nicht nur die Amide durch Zuckerfütterung in Eiweiß 
zurückzuverwandeln, sondern von vornherein lediglich durch Zufuhr von 
Glukose den Eiweißabbau weitgehend einzuschränken. 

Der Versuch wurde in denkbar einfacher Form durchgeführt. Samen 
von Lupinus albus wurden in Leitungswasser eingeweicht, dann in 
feuchten Sägespänen eingekeimt, bis die Wurzel etwa 1 cm lang war, 
und darauf zum Teil in N-freie Nährlösung und zum Teil in N-freie Nähr- 
lösung + 3% Glukose eingesetzt. Die Lösungen wurden des öfteren 
gewechselt, und die Pflänzchen wuchsen in ihnen 14 Tage im Dunklen. 
Danach wurden von jeder Portion die Kotyledonen und die Keimlinge 
getrennt analysiert. Das Ergebnis geht aus Tabelle 8 hervor. Das Auf- 
halten des Eiweißabbaues durch die Erhöhung der Minimumkomponente 
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Tabelle 8. 
Kotyledonen von 6 Keimpflanzen ohne 
6 Pflanzen Kotyledonen 
Eiweiß-N lösl. N Eiweiß-N |  lôsl. N 
% % % % 
mg |Ges.-.N| ME |Ges.-N] ME |Ges.-N| ME |Ges.-N 
N-freie Nährlösung . . | 19,82 | 45,5 | 23,72 | 54,5 | 12,82 | 13,6 | 81,54 | 86,4 
N-freie Nährlösung 
+ 32% Glukose. . . | 46,82 | 56,5 | 36,01 | 43,5 | 11,98 | 19,5 | 49,67 | 80,5 


ist ganz erheblich. Aus den Zahlen der Tabelle ist überdies sehr deutlich 
abzulesen, daB tatsächlich die Translokation durch die Zuckerfütterung 
gestoppt worden ist, denn in die Keimlinge der reinen Nährlösung sind 
aus den Kotyledonen 12,82 mg + 81,54 mg = 94,36 mg N übergeführt 
worden, in die Pflänzchen der Glukoselösung hingegen nur 11,98 mg 
+ 49,67 mg = 61,65 mg N. Von den Vorgängen, die zu dieser Differenz 
geführt haben, können wir uns folgendes wahrscheinliche Bild machen. 
Die Keimpflanzen der reinen Nährlösung entnehmen alle für den Aufbau 
und die Atmung nötigen KH ihren Kotyledonen; der Translokations- 
strom muß ergiebiger sein als in den Glukosepflänzchen, die einen großen 
Teil der erforderlichen C-Körper durch die Wurzeln zugeleitet bekommen. 
In den Hungerpflanzen werden die löslichen N-Verbindungen mit dem 
Strom der Kohlehydrate gewissermaßen aus den Kotyledonen heraus- 
geschwemmt und sammeln sich in den Achsenorganen an. Als Ergebnis 
dieses Versuches buchen wir die Feststellung, daß auch bei den enormen 
Eiweißumsetzungen in Lupinus-Keimlingen die „Aktivität der proteo- 
lytischen Fermente‘ als Regulator gar nicht ausschlaggebend sein kann. 
Bei einer Gegenüberstellung der in den beiden Versuchsportionen ab- 
gebauten Eiweißmengen tritt hervor, daß die Fermentaktivität mindestens 
zu einem Umsatz ausgereicht hätte, wie er sich in den Hungerkotyledonen 
tatsächlich abgespielt hat. Daß die Spaltung in den ,,Glukosekotyledonen“ 
trotzdem ein viel geringeres Ausmaß annahm, darf also nicht dem Akti- 
vitätszustand der Enzyme, sondern der Translokation der Spaltprodukte 
zugeschrieben werden, der damit auch die eigentlich regulierende Rolle 
für den Eiweißumsatz zwischen zwei verschiedenen Organen der Pflanze 
zuzusprechen wäre. 

Vom Verlaufe solcher Stoffwechselströme im pflanzlichen Organismus 
und von den dominierenden Kräften, mit welchen wachsende Teile deren 
Richtung bestimmen, kann man sich bekanntlich ohne jede Analyse 
ein recht eindrucksvolles Bild verschaffen, wenn man den Wasserhaushalt 
eines abgeschnittenen Sprosses vom Sedum oder Sempervivum betrachtet 
(s. auch MoTHes 1931, für Nicotiana). Die wachsenden Organe, Terminal- 
knospe und Achselknospen, saugen aus den ältesten Teilen fortlaufend 
Wasser ab und erhalten sich damit monatelang frisch, treiben neue 
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Blättchen aus und entfalten reichlich Blüten, während die älteren Blätter 
und der Stengel nach und nach welken, vergilben und vertrocknen. 
Die Kohlehydratversorgung der jungen Organe muß in jeder Pflanze 
notwendigerweise auf Kosten der assimilierenden Blätter geschehen. Auch 
bei ausgesprochenem Stickstoffhunger vermögen die jüngeren Teile den 
älteren soviel lösliche N-Verbindungen zu entziehen, daß ihr Wachstum 
gesichert bleibt (ENGEL 1929). Man hat in allen diesen Fällen nie Grund 
gehabt anzunehmen oder irgendeinen Hinweis gefunden, daß ein ,,Akti- 
vator zur Vorbereitung dieser überzuleitenden Substanzen aus den 
jüngeren Organen in die älteren abgeschieden werden müßte. 

Bei der normal im Boden wurzeinden Pflanze bedarf es von vorn- 
herein nicht unbedingt der Übernahme N-haltiger Verbindungen aus 
alten in junge Organe, denn die wachsenden Teile könnten ihre N-Bau- 
steine direkt durch die Wurzel beziehen. Die genaue Verfolgung des 
Stickstoffhaushaltes einer Pflanze während einer vollen Entwicklungs- 
periode, die in gleich trefflicher Weise von SMIRNOV (1928) und GOUWEN- 
TAK (1929, 1931) durchgeführt wurde, lehrt jedoch, daß der N-Bedarf 
der Pflanze zu Zeiten intensivsten Wachstums, z. B. während der Blüten- 
entfaltung, so groß ist, daß ihn die Mineralaufnahme aus dem Boden 
bei weitem nicht decken kann. In diesen Augenblicken offenbart sich 
ebenfalls die überlegene ,,Saugkraft‘ der wachsenden Teile, die den 
älteren Blättern erhebliche Mengen Stickstoff entziehen. Welche Kräfte 
es sind, die den jungen Organen eine so überwältigende Attraktion ver- 
leihen, ist freilich noch nicht geklärt. Es besteht kein Grund, sich nur 
auf osmotische Differenzen stützen zu wollen. Da in den Gefäßen und 
Siebröhren eine Massenströmung stattfindet, kann bei der Aufrecht- 
erhaltung der Translokationsströme die lebende Zelle sehr gut durch 
eine aktive Arbeitsleistung beteiligt sein und auf diesem Wege regulierend 
in die Geschwindigkeit der Ströme eingreifen. Eingehendere Spekula- 
tionen darüber wären aber fruchtlos, da sie auf keine sicheren Grund- 
lagen gestellt werden können. Wir müssen zunächst einfach feststellen, 
daß nach den Orten größter Wachstumsintensität Wasser, Nährsalze, 
lösliche Kohlehydrate und N-Verbindungen hinströmen, und daß die 
übrigen Organe entsprechend ihrem Entwicklungszustand entweder mit- 
saugen oder ausgesaugt werden. Junge Blätter von Helianthus-Pflanzen 
entfalten z.B. auch während der Blütezeit eine so starke Saugkraft, 
daß sie immer noch einen Teil des Nährstoffstromes zu sich ablenken 
können (SMIRNOV, I. c. 8.729). Ein weiteres Beispiel dafür, daß nicht 
etwa nur blühende Pflanzen vermöge irgendeines von der Blüte aus- 
gehenden ,,stofflichen Impulses‘“, sondern alle wachsenden Teile fähig 
sind, ältere Organe auszusaugen, finden wir bei ENGEL (l.c. 8. 146). 
Er gibt an, daß in wurzelbildenden Stecklingen der N-Gehalt der ältesten 
Blätter viel weiter absinkt als bei denen, die zufällig keine Wurzeln 
treiben. 
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Um den Transport löslicher N-Substanzen nach den jungen Organen 
mit dem Eiweißhaushalt älterer Blätter in einen verständlichen Zu- 
sammenhang zu bringen, müssen wir uns der Folgen erinnern, die eine 
gehemmte Translokation der Spaltprodukte aus den Reserveorganen 
in die Keimlinge nach sich zog: der Eiweißgehalt der Endosperme und 
Kotyledonen blieb wesentlich höher als bei ungehindertem Abfluß; 
oder mit anderen Worten: durch eine laufende Entnahme der N-Ver- 
bindungen wurde der Eiweißspiegel gesenkt. Es genügt also, wie das 
ja theoretisch selbstverständlich ist, die kontinuierliche Entfernung der 
einen Komponente eines fermentativen Vorganges, um ihn in Gang zu 
halten. Setzen wir nun die Saugwirkung junger Organe in bezug auf lös- 
liche Stickstoffverbindungen an den älteren Blättern an, dann läßt sich 
allein dadurch ein Absinken des Eiweißgehaltes konform der Verringerung 
des Gesamt-N verstehen. Sehr aufschlußreich für den ursächlichen 
Zusammenhang von Eiweißabbau in alten Blättern und Translokation 
der Spaltprodukte ist die durchgängige „Konstanz des relativen Eiweiß- 
wertes‘‘, die sowohl von SMIRNOV als auch von GOUWENTAK beobachtet 
wurde, und die sich sehr augenfällig in den parallelen Kurven für Gesamt-N 
und Eiweiß-N im Laufe der ganzen Entwicklung widerspiegelt. Bei 
einem Eiweißgehalt von etwa 90% des Gesamt-N herrscht offenbar im 
normalen grünen Blatt eine Ausgeglichenheit des Stickstoffumsatzes, 
falls nicht ein Teil des „löslichen N‘ in einer Form vorliegt, aus der 
ihn die Zelle nicht leicht wieder in NH, überführen kann. Wird aus einem 
solchen ausbalancierten System ein Teil des aktiven löslichen Stick- 
stoffes herausgenommen, so muß sich diese Störung auf der anderen 
Seite durch ein Nachsinken des Eiweißspiegels auswirken. „Im Organis- 
mus haben wir also (in gewissen Zeiträumen) sog. stationäre Zustände, 
in welchen die Stoffe, die durch die Enzyme verarbeitet werden und 
dann durch Diffusion oder in anderer Weise aus dem Wirkungsbereich 
der Enzyme austreten, kontinuierlich durch eine äquivalente Menge 
neuen Ausgangsmaterials ersetzt werden“ (EULER 1925, Bd. 1, 8. 300). 
Diese Vorstellung entspricht den Verhältnissen im älteren Blatt zu Zeiten 
gesteigerten Spitzenwachstums deshalb besser als die Annahme einer 
Aktivierung der Proteolyse durch einen zugewanderten „Mutator‘ oder 
durch einen anderen ,,stofflichen Impuls‘, weil während der ganzen 
Entwicklungsperiode nie eine Häufung von Spaltprodukten eintritt, 
sondern im Gegenteil der relative Eiweißwert auch dann, wenn eine 
dauernde Verminderung des absoluten Eiweißgehaltes stattfindet, auf- 
fallend konstant bleibt (vgl. SmMIRNov und GOUWENTAK a.a.0.). Der 
Eiweißabbau, der durch die stete Entnahme des „löslichen N“ hervor- 
gerufen wird, kann natürlich nicht durch einen noch so hohen Gehalt 
an Monosen aufgehalten werden, den Smirnov (l.c.) in diesem Falle 
besonders hervorhebt. Dieser Autor sieht, trotz seiner wertvollen Bei- 
träge zur Aufhellung der im Eiweißumsatz herrschenden Koordination, 
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den Zusammenhang noch zu einseitig vom Kohlehydrat her, und beachtet 
deshalb nicht gebührend, daß unter den eben beschriebenen Umständen 
auch die aktiven löslichen N-Verbindungen im Minimum sein können. 

Wenn wir alle Faktoren des Eiweißstoffwechsels in der Pflanze 
gleichermaßen berücksichtigen, dann kommen wir zu der Vorstellung, 
daß im einzelnen Organ der Proteingehalt — in den Grenzen der Zell- 
kapazität — eine Resultante aus der Menge der Monosaccharide und 
aktiven löslichen Stickstoffverbindungen (— NH,) darstellt, und daß 
innerhalb des ganzen Organismus diese einzelnen Systeme verknüpft 
und gegeneinander ausbalanciert werden durch die Translokationsströme, 
deren Richtung und Geschwindigkeit die Kräfte der wachsenden Zentren 
bestimmen. Als solche Wachstumsorte sind zu gegebenen Zeiten natürlich 
auch die sich füllenden Speicherorgane oder Samen anzusehen. Wann 
und durch welche Ursachen in den Blättern die Vorgänge des Vergilbens 
ausgelöst werden, die im Bereiche des Eiweißumsatzes große Ähnlich- 
keit mit den oben beschriebenen Vorgängen bei gestörter Protoplasten- 
struktur haben, muß erst noch aufgeklärt werden. Aus den Kurven 
von Smirnov (l.c.) und GOUWENTAK (l.c.) kann man entnehmen, daß 
der Proteinstoffwechsel im Laufe der Entwicklung nicht allmählich von 
der Synthese zum Abbau hin absinkt, sondern daß er an einer Stelle 
scharf umgebrochen wird. Es kann also nicht gesagt werden, daß die 
Blätter mit zunehmendem Alter allmählich die Fähigkeit zur Eiweiß- 
synthese verlieren. In diesem Zusammenhange ist zu beachten, daß 
von allen in Smrrnovs Arbeit registrierten Veränderungen im Laufe der 
Blattentwicklung nur die „Quellfähigkeit der Trockensubstanz‘ be- 
ständig absinkt (z.B. bei Helianthus). Wie Smirnov (1926) durch 
den Vergleich panaschierter und normal grüner Blätter zeigte, hängt 
diese Größe durchaus nicht direkt vom Eiweißgehalt des Blattes ab, 
sondern viel eher von der Menge oberflächenaktiver Stoffe und viel- 
leicht vor allem vom Elektrolytgehalt der Blattkolloide. Wir sehen 
auch hierin, ähnlich wie in der oben zitierten Äußerung von A. MEYER, 
einen Hinweis darauf, daß das Altern der Blätter primär gar nicht in 
einer Abwandlung der Stoffwechselvorgänge, sondern vielmehr in einer 
Änderung der plasmatischen Organisation zu suchen ist, aus der erst der 
disharmonische Ablauf jener Vorgänge folgt. 

Es wäre vielleicht Veranlassung gegeben, an dieser Stelle noch näher 
auf den Begriff des ,, Mutators“ einzugehen, der kürzlich in die Diskussion des 
pflanzlichen Eiweißstoffwechselseingeführt worden ist (TR. SCHULZE 1932). 
Da von diesem rätselhaften Körper bis jetzt in der Hauptsache nur ge- 
zeigt worden ist, daß er die Acetonhemmung der Autolyse zu einem 
geringen Teil aufzuheben vermag, und auch dies noch nicht ohne Wider- 
spruch, kann der Beweis für seine Existenz kaum als erbracht gelten. 
Von einer anderen Seite her hat WETZEL (1935) diesen Begriff einer 
Kritik unterzogen. Zur Prüfung des Nutzens, den der ,,Mutator“ für 
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die Aufhellung der natürlichen Regulation des Eiweißumsatzes stiften 
kann, wollen wir noch kurz die Ergebnisse der Arbeiten von SMIRNoV 
4 und GOUWENTAK vom Standpunkt des Mutators her betrachten. In 
> seiner höchst aktivierten, proteolysefördernden Form tritt der Mutator 
zunächst in den jüngsten Blättern auf; dort findet aber nie ein Eiweiß- 
abbau, viel weniger noch eine Ableitung von Stickstoff nach den Blüten 
statt. Während der Fruchtbildung ist der Mutator nicht mehr in den 
oberen Blättern, aber noch ziemlich stark aktiviert in den älteren Blättern 
nachweisbar, in denen zu dieser Zeit der Eiweißgehalt jedoch schon wieder 
merklich zunimmt. In den ältesten, vergilbenden Blättern, die nach 
den allgemeinen Erfahrungen sehr kräftig Eiweiß abbauen, liegt der 
Mutator noch in der proteolysehemmenden Form vor (I. c. 8. 147). Auf 
dieser Grundlage ist ein regulatives System des Eiweißstoffwechsels 
offenbar nur sehr gezwungen zu konstruieren. SCHULZE hat leider ver- 
säumt zu beobachten, welchen Gang der Eiweißumsatz unter natürlichen 
Verhältnissen in den Blättern nahm, aus denen er den Mutator extrahierte, 
und so sind über die Wirkungen dieses eigenartigen Körpers tatsächlich 
nichts anderes als Vermutungen auszusprechen. 

Bevor wir diesen Abschnitt beenden, wollen wir noch an zwei ganz 
herausfallenden Erscheinungen des Eiweißstoffwechsels im Laufe der 
Blattentwicklung, die auch von uns bisher noch nicht erklärt worden 
sind, die Gültigkeit unseres Regulationsschemas erhärten. Beide Phäno- 
mene sind von SMIRNOV (1928) beobachtet und beschrieben worden; 
und gerade sie waren es, die ihn veranlaßten, noch „unbekannte Faktoren“ 
für die Steuerung des Eiweißumsatzes verantwortlich zu machen, weil 
in diesen Fällen die sonst bestehende Verknüpfung mit dem KH-Stoff- 
wechsel durchbrochen schien. Im einen Falle handelte es sich um ,,ge- 
köpfte‘‘ Helianthus-Pflanzen, die am Ende der Entwicklungsperiode 
in den Blättern trotz eines großen Vorrates an Monosen und löslichen 
N-Verbindungen doch einen ungewöhnlich niedrigen relativen Eiweiß- 
wert aufwiesen (1. c. S. 732). Bei der Betrachtung der Analysenzahlen 
(1. c. Tabelle 9) fällt auf, daß die not:erten Stickstofffraktionen nur etwa i 
95% vom Gesamt-N ausmachen, während bei den normal entwickelten 
Pflanzen auf die Fraktionen Eiweiß-N, NH,-N, Amid-N und Amino-N 
stets ungefähr 100% entfallen. In den „geköpften‘ Pflanzen häuft sich 
demnach am Ende der Entwicklungsperiode ein ,,Rest-N“ an, der den 
relativen Eiweißwert so stark drückt. Rechnet man nur die aktiven 
Fraktionen des ,,léslichen N‘‘ zusammen und stellt sie dem Eiweiß gegen- 
über, so ergibt sich für dieses 90,4% vom Gesamt-N, ein ganz normaler 
Wert, der sich auch den übrigen harmonisch einfügt. Wir wissen nicht, 
in welcher Form der ,,Rest-N“ festgelegt ist, wir vermuten aber, daß 
es Hexonbasen sind, die in normalen Pflanzen vielleicht beim Absaugen 
während der Blütezeit in die jungen Teile geleitet und dort zum Auf- | 
bau verbraucht werden können. Dem Abbau im alten Blatt scheinen | 
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sie sehr schwer anheimzufallen (für Arginin s. Mor#zs 1929), und so 
bleiben sie in den „geköpften‘ Pflanzen, bei denen die starke Ableitung 
in die wachsende Spitze nie eingetreten ist, als Ballast liegen und täuschen 
einen niederen. relativen Eiweißwert vor. Diese letzten Vermutungen 
stehen aber ganz außerhalb unserer sicheren Feststellung, daß auch 
in alten Blättern „geköpfter‘‘ Pflanzen Eiweiß-N und ,,lôslicher N‘“ im 
normalen ausgeglichenen Verhältnis stehen, sofern man eben nur die 
für den Eiweißumsatz aktiven Verbindungen berücksichtigt. 

Einen weiteren ebenso interessanten Prüfstein für unsere Auffassung 
bilden die Schwankungen des Gehaltes an Gesamt-N und Eiweiß während 
der Entwicklung der Nicotiana-Pflanzen. Die Kurven dieser beiden 
N-Werte bringen klar zum Ausdruck, daß die Spanne der löslichen 
N-Substanzen mit zunehmendem Alter immer größer wird, trotzdem 
die Monosenkonzentration keine bemerkenswerte Verringerung erfährt. 
Das sieht auf den ersten Blick so aus, als nähme die Proteolyse im Ver- 
hältnis zur Synthese immer stärker überhand, obwohl geeignete Kohle- 
hydrate in zureichender Menge vorhanden sind (I. c. Abb.9 und 
Tabelle 10). Sehen wir uns die Analysenzahlen genauer an, so fällt 
mit fortschreitendem Alter eine dauernde Zunahme des Nicotin-N auf, 
der am Ende 11—16% vom Gesamt-N ausmacht. Nun erwähnt SMIRNOV 
(L. e. 8. 743), daß der ,,Nicotin-N als eine passive Form auftritt, die beim 
N-Stoffwechsel und bei der Stoffwanderung nur schwach ausgenützt 
wird“. Lassen wir aus der Berechnung die passive Form des Nicotin-N 
fort, und zählen wir wiederum nur die für den Eiweißumsatz aktiven 
N-Fraktionen (NH,, Amide und Aminosäuren) zusammen, so erhalten 
wir für das Stadium der Kapselbildung bei normalen Pflanzen und das 
entsprechende Stadium bei ,,gekôpften‘* Pflanzen 90,5% vom Gesamt- 
Stickstoff an Eiweiß, also einen bei günstiger KH-Versorgung ganz 
normalen relativen Eiweißwert. 

Da sich selbst solche verwickelter gelagerten Verhältnisse des pflanz- 
lichen Stickstoffhaushaltes ohne Zuhilfenahme ‚unbekannter Aktiva- 
toren‘‘ zwanglos aus unserer Vorstellung ableiten lassen, sehen wir die 
Grenzen ihrer Gültigkeit erst bei den Vorgängen im vergilbenden Blatt. 
Wir sind uns klar darüber, daß beim tieferen Eindringen in die Vorgänge 
des Eiweißhaushaltes und bei der Anwendung auf einen beliebigen 
Einzelfall noch eine ganze Reihe Verfeinerungen und sicher auch Be- 
richtigungen an unserer Anschauung vorgenommen werden müssen, 
aber wir hoffen, daß mit diesem groben Gerüst das Prinzip einer natür- 
lichen Regulation erfaßt und aufgezeigt ist. Als selbstverständliche 
Voraussetzung für die dargelegten Betrachtunge muß aber z. B. ange- 
sehen werden, daß die übrigen für die Proteinsynthese nötigen Elemente 
neben dem Stickstoff (Phosphor, Schwefel, eventuell Kalium und Magne- 
sium) in optimaler Konzentration vorhanden sind. Im anderen Falle 
käme ihnen die Rolle eines begrenzenden Faktors zu, und über die Gesetz- 
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mäßigkeiten, die zwischen den N-Fraktionen unter Einbeziehung des 
Eiweißes gelten, könnte nichts Eindeutiges ermittelt werden. 

Um noch einmal ein. übersichtliches Bild unserer Vorstellung zu 
geben, wollen wir in einer einfachen Skizze ein System von Reaktionen 
zusammenstellen, wie wir sie uns den Umsetzungen im Eiweißstoffwechsel 
zugrunde gelegt denken. Zur Einführung der Aminosäuren an zwei Stellen 
sehen wir uns durch die Beobachtung veranlaßt, daß ein großer Teil 
dieser Körper, sofern sie primäre Spaltprodukte sind, erst der tief- 
greifenden Umwandlung über die Desaminierung unterzogen werden, ehe 
sie wietler für den Aufbau in Betracht kommen. In einem solchen Falle 
erhöhen die C-Gerüste der Säuren natürlich den Gesamtgehalt an KH 
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in den betreffenden Zellen. Der unterbrochene Pfeil soll andeuten, daß 
wir nicht mit Sicherheit unterscheiden können, ob nicht doch ein Teil 
der Aminosäuren sofort wieder zur Eiweißsynthese verwandt wird. Der 
Weg der Kohlehydrate ist für zwei Extreme eingezeichnet, die Möglich- 
keiten dazwischen ergeben sich entsprechend dem Mengenverhältnis der 
C-Gerüste zum Ammoniak. Es darf nicht übersehen werden, daß in 
diesem System bei der Anwesenheit größerer Mengen Aminosäuren eine 
Erhöhung der Sauerstoffkonzentration den Gang der Umsetzungen ent- 
scheidend durch die Geschwindigkeit der Desaminierung bestimmen 
kann. Die Pfeile für die Zuleitung und Ableitung beziehen sich zunächst 
auf den oben dargelegten Austausch zwischen den Organen und bedeuten 
dabei im allgemeinen Massenströmung; sie gelten aber auch für die Zu- 
ordnung der einzelnen Zellen oder Phasen einer Zelle zueinander und 
sind dann wohl in der Hauptsache Diffusionsvorgängen gleichzusetzen. 

Vollkommen außerhalb des gezogenen Rahmens steht nach den bislang 
vorliegenden Versuchsergebnissen nur der Eiweißumsatz in den Zwiebeln 
von Allium Cepa. ZALESKI (1898, 1901) zeigte, daß im Laufe einiger 
Tage nach dem Zerschneiden von Zwiebeln (und anderen dicken Speicher- 
organen) ebenso wie beim Austreiben eine ansehnliche Menge Eiweiß 
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ohne Zuführung irgendwelcher Bausteine aus den aufgespeicherten 
löslichen N-Verbindungen synthetisiert wird. Einige seiner Zeitgenossen 
bestätigten diese Beobachtung (PRIANISCHNIKOV 1899, Iwanow 1901). 
Der Zutritt des Sauerstoffes ist zur Eiweißbildung in zerschnittenen 
Zwiebeln unerläßlich (ZaLeskı 1910), und sie findet auf Kosten der 
Aminosäuren statt (ZALESKI und SHATKIN 1913), obwohl auch größere 
Mengen Amide und NH,-Salze neben reduzierenden Zuckern (WÄCHTER 
1908) in den Zwiebeln lagern. Neuerdings erwähnt Motues (1932, 1933 b) 
kurz, daß er Eiweißsynthese beim Zerschneiden von Zwiebeln und Kar- 
toffeln beobachtet hat. ZALESKI sah den eigentlichen Anlaß zü dieser 
auffälligen Eiweißbildung in der außerordentlich gesteigerten Atmung 
zerschnittener Organe (Stich 1891, RıcHarps 1896). Morues hingegen 
sieht den Zusammenhang in der Oxydation eines stofflichen ‚‚Regulators‘, 
der aus der Zwiebel zu extrahieren ist, und der in oxydierter Form die 
Proteolyse hemmt. Gemäß der Vorstellung, daß Stoffwechselruhe nur 
durch ein Gleichgewicht zwischen Aufbau und Abbau vorgetäuscht 
wird, bleibt nach der Oxydation des Regulators die Hydrolyse hinter 
der Synthese zurück : wir stellen Eiweißzunahme fest! Allerdings scheint 
eine Stoffwechselruhe auch in den lagernden Zwiebeln gar nicht zu 
herrschen, denn ZALESKI (1901) gibt an, daß sich das Eiweiß im 
Laufe der Ruheperiode erhöhe. PURIEVITOH (1905) verzeichnet für 
Zwiebeln im November einen Atmungsquotienten (CO,:0,) zwischen 0,10 
und 0,16, zur Zeit des Austreibens hingegen zwischen 1,00 und 1,13. 
Über den Atmungsverlauf nach dem Zerschneiden der Zwiebeln lagen 
bisher noch keine Angaben vor. Bei lagernden unversehrten Zwiebeln 
wurde eine ganz ungewöhnlich hohe Atmungsintensität gefunden 
(A. MAYER 1897). Devaux (1891) hat außerdem gezeigt, daß die Innen- 
atmosphäre von Zwiebeln eine ziemlich konstante Zusammensetzung 
mit etwa 15% O, hat, sodaß intakte Zwiebeln also nicht unter Sauerstoff- 
mangel zu leiden scheinen. Da nach diesen Angaben zu erwarten war, 
daß beim Zerschneiden der Zwiebeln außer der Eiweißbildung noch eine 
ganze Reihe anderer Veränderungen vor sich gehen, wollten wir uns 
zunächst davon überzeugen, ob nicht etwa ein quantitativer Zusammen- 
hang zwischen Atmungsintensität, Atmungsquotient und Eiweißbildung 
in den zerschnittenen Zwiebeln aufzudecken sei. Da die Proteinsynthese 
im Gegensatz zu den grünen Blättern trotz der vorhandenen Amide 
in diesem Falle auf Kosten der Aminosäuren stattfindet, wäre es möglich 
gewesen, daß der Weg über eine Desaminierung zum Ammoniak und erst 
dann zur Synthese geführt hätte. Darüber konnte unter Umständen 
eine Verschiebung des Atmungsquotienten, wie sie RICHARDS (l. c.) bei 
zerschnittenen Kartoffeln beobachtet hat, Aufschluß geben. Das un- 
gewöhnliche Verhalten der Amide, die trotz der Eiweißbildung liegen 
bleiben, ist eigentlich nur durch ein Fehlen der Desamidasen zu erklären. 
Autolyseversuche mit Zwiebelbrei zeigten tatsächlich, daß sich die 
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Amide nach 48 Stunden bei 37° nicht verändert hatten. Ob daraus 
allerdings schon auf ein völliges Fehlen der Desamidasen in den lebenden 
Zellen gerchlossen werden darf, muß noch dahingestellt bleiben. KIESEL 
(1909) fand für Blätter zum Teil autolytische Amidzersetzung, zum Teil 
blieb sie aber auch aus. Obwohl unsere weiteren Versuchsbefunde zur 
Entscheidung der Frage des Zusammenhanges von gesteigerter Atmung 
und Eiweißbildung zunächst wenig beitragen können, wollen wir sie hier 
noch anführen, weil sie eine kleine Erweiterung des spärlichen Zahlen- 
materiales bilden, das bis jetzt über diesen Gegenstand vorliegt. 

Zu den beiden Versuchen (a und b) verwandten wir je zwei gesunde, 
noch nicht austreibende Zwiebeln von zusammen 80 bzw. 100 g Frisch- 
gewicht. Sie wurden zunächst ohne Entfernung der braunen Schalen 
in ein hinreichend großes, geschlossenes Gefäß gebracht, dessen Luft 
nach Ablauf von 24 Stunden analysiert wurde. Nach dem Schälen 
und Halbieren verarbeiteten wir die eine Hälfte zur Eiweißbestimmung 
(Fällung mit 6% Trichloressigsäure in 80% Alkohol gelöst). Die anderen 
Hälften wurden nochmals zerschnitten, auseinandergeblättert und wieder 
24 Stunden im geschlossenen Gefäß belassen. Nach der Analyse des 
Gases und erneutem Füllen mit Luft wurde der Versuch abermals 
24 Stunden fortgesetzt, und nach der letzten Gasanalyse wurden auch 
die Versuchshälften auf Eiweiß verarbeitet. Da die Bestimmung der 
Aminosäuren durch die Alkoholfällung technisch unmöglich gemacht war, 
begnügten wir uns mit der Bestimmung des NH,- und Amid-Stickstoffes. 
Aus den Zahlen der Tabelle 92, die unsere Versuchsergebnisse enthält, 









































Tabelle 9a. 
com CO: CO: In % vom Gesamt-N 

2.2. bis 6.2.35 | (92760 mm) À = 
Temp. 22° g pro 1Std. Eiweiß-N |2 x Amid-N| NH,-N 
a b a b a | b a b a | b 

Ganze Zwiebeln 
während 24 Std. | 1,936 | 2,215 | 1,01 | 1,03 | 25,4 | 28,9 | 19,2 | 13,5 | 9,6 | 7,8 

Zerschnittene 

Zwiebeln, 24 Std. | 6,078 | 7,648 | 1,02 | 1,021 — | — | — | — | — | — 
Weitere 24 Std. | 11,856 | 13,375 | 0,995 | 1,05 | 34,3 | 38,1 | 20,9 | 13,2 | 8,0 | 6,6 


können wir entnehmen, 1. daß auf das Zerschneiden der Zwiebel hin 
mindestens 48 Stunden lang eine ganz enorme Steigerung der Atmungs- 
intensität erfolgt, 2. daß der Atmungsquotient CO, : O, dabei nicht wesent- 
lich geändert wird, 3. daß das Eiweiß während dieser Zeit zunimmt, und 
4. daß Ammoniak- und Amid-N trotz der Eiweißbildung nicht merklich 
abnehmen. Mit der Annahme einer Desaminierung der Aminosäuren 
vor der Eiweißbildung ist die Beständigkeit des Wertes CO,:0, nicht 
gut vereinbar, denn es müßte bei der Bildung der Ketosäure mehr O, ver- 
braucht als CO, abgeschieden werden, oder bei gleichzeitiger Decarboxy- 
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lierung entstände mehr CO, als O, verbraucht wird. Im letzten Falle 
müßte sich der CQ,:0,-Quotient laufend erhöhen, wie es RICHARDS 
(l. e.) für zerschnittene Kartoffeln tatsächlich gefunden hat. Wenn, wie 
es auch nach unseren Versuchen möglich ist, in den Speicherorganen 
nach dem Zerschneiden der bloße Zutritt des Sauerstoffes das Zusammen- 
fügen der fertigen Aminosäuren zu Eiweiß bewirken sollte, so wäre damit 
die Notwendigkeit einer ähnlichen regulatorischen Funktion des ,,Oxy- 
dationspotentiales“ für die viel rascher tätigen grünen Blätter durchaus 
noch nicht erwiesen. Dort führte eine solche Annahme, wie wir oben aus- 
führlich dargelegt haben, zu mannigfachen Widersprüchen; und zur 
Deutung der bisher bekannten Tatsachen können wir sie vollkommen 
entbehren. Bei der Beurteilung der Wichtigkeit der Befunde an zer- 
schnittenen Zwiebeln für die Aufklärung des Stoffwechsels in intakten 
Organen darf schließlich nicht übersehen werden, daß das Plasma der 
Zellen bei verletzten Zwiebeln sich im physikalisch-chemischen Ver- 
halten sehr stark von dem unversehrter Organe unterscheidet (JUNGERS 
1934). 


E. Der Zustand der proteolytischen Fermente in der Pflanze. 


Einige Angaben PALLADINSs (1912a, b) über Wie Sauerstoffabhängigkeit 
des autolytischen Eiweißabbaues, die als Stütze der von uns widerlegten 
Theorie einer regulatorischen Rolle des Oxydationspotentiales erscheinen 
könnten, gaben Veranlassung, unsere Aufmerksamkeit auch dem post- 
mortalen Eiweißumsatz zuzuwenden. Nach ParLanıns Beobachtungen 
an abgetöteten Champignons und etiolierten Bohnenblättern schreitet 
die Eiweißhydrolyse in einer H,-Atmosphäre weiter fort als an der Luft; 
sie wird also „durch den Sauerstoff der Luft stark aufgehalten und dies 
um so mehr, je lockerer das Gewebe des untersuchten Organes ist“. Auch 
andere Oxydationsmittel führen zu dem gleichen Effekt wie der molekulare 
Sauerstoff. Die Wirkung denkt sich PALLADIN nicht direkt auf das Fer- 
ment, sondern erst mittelbar über die Atmungschromogene ausgeübt. 
Da von ihm aber keine genauere Vorstellung entwickelt worden ist, 
lag es nahe, die Erklärung für die beobachteten Erscheinungen von 
einer ganz anderen Seite her zu versuchen, indem man das Augenmerk 
auf die py-Verhältnisse lenkte. Es hätte entweder eine anaerobe Säure- 
bildung, die ja des öfteren für höhere Pflanzen diskutiert worden ist 
(Smirnov 1928, GRÜNBERG 1932), die H’-Konzentration merklich nach 
der einen Seite oder eine oxydative NH,-Abspaltung an der Luft hätte sie 
nach der anderen Seite des pg-Optimums der proteolytischen Fermente 
verschieben können, und der verschieden rasche Eiweißabbau wäre als 
unmittelbare Folge dieser Aziditätsänderungen erklärlich gewesen. Um 
einem solchen Zusammenhange auf die Spur zu kommen, setzten wir 
bei 37° Brei von 14 Tage alten, grünen Weizenpflänzchen zur Autolyse 
an der Luft und in N,-Atmosphäre an und verglichen den Eiweißabbau 
und die py-Verschiebung in beiden Portionen. An der Luft war während 
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47 Stunden tatsächlich weniger Eiweiß hydrolysiert worden, nämlich 
nur 26,9% vom Anfangsgehalt gegenüber 34,7% im Stickstoffraum ; 
der py hatte sich jedoch in beiden Versuchsansätzen um den gleichen 
minimalen Betrag verändert, und zwar von py 5,86 im frischen Brei 
auf 5,63 bzw. 5,58 nach 47 Stunden Autolyse. Eine Differenz in der 
H'-Konzentration kann also für die verschiedenen Hydrolysegeschwindig- 
keiten nicht verantwortlich gemacht werden. 

Zur Kontrolle des Einflusses, den das Zerreiben der Blatter auf den 
Eiweißumsatz ausübt, hatten wir unter den eben beschriebenen anaeroben 
Bedingungen auch ganze Blättchen abgetötet und deren Proteelyse- 
intensität bestimmt. In ihnen war wesentlich mehr als in den beiden Brei- 
portionen, nämlich 48% vom vorhandenen Eiweiß, gespalten worden. 
Es schien, als ob die Erhaltung des Blattgefüges trotz der abgetöteten 
Zellen den Eiweißabbau gegenüber zerriebenem Material besonders 
fördere, oder anders herum: als ob das Zerreiben der Zellen die Proteo- 
lyse hemme, und zwar besonders stark, wenn das Material an der Luft 
verbleibt. Um die Rolle der beiden Faktoren ‚Sauerstoff‘ und ,,Zer- 
stören der Zellen‘ näher zu erkunden, kombinierten wir sie auf folgende 
Art. Es wurden der Autolyse unter Chloroform-Toluolzusatz bei 37° 
während 6 Tagen überlassen: 1. ganze Blättchen von 14 Tage alten 
grünen Triticum sativum-Pflänzchen, die in N, abgetötet worden waren 
und darin verblieben; 2. Blättchen, die in reinem Sauerstoff durch 
eine starke Chloroformdosis abgetötet, aber dann in N,- Atmosphäre 
übergeführt wurden; 3. Blättchen, die an der Luft abgetötet wurden 
und dort verblieben; 4. Blattbrei, der an der Luft zerrieben und darauf 
in N, übergeführt wurde, und schließlich 5. Blattbrei, der an der Luft 
verblieb. In der kleinen Tabelle 9 sind die Zahlen geordnet nach der 

















Tabelle9. 
Eiweißhydrolyse 
in % des 

Temp. 37° Anfangsgehaltes 
nach nach 

47 Std. | 150 Std. 
Ganze Blättchen in N, abgetötet. . . . . . . . . . . . . 48,0 67,0 
Po da D ae ni te a Aie 34,7 43,0 
Dan Lun. ie BAS Kran | aim ann: aval dust an ae à 26,9 41,8 
Ganze Blättchen in O, abgetötet (etwa 6 Std.), Be in Xe — 33,0 
Ganze Blattchen abgetôtet und an der Luft belassen 18,0 27,0 


Intensität der Proteolyse in Prozenten des anfänglich vorhandenen 
Eiweißes zusammengestellt. Zum Vergleich führen wir auch die Zahlen 
des 47-Stunden-Versuches an. Aus diesen wenigen Zahlen lassen sich 
schon ganz bedeutsame Folgerungen ziehen. Die Erhaltung der Blatt- 
struktur hat offensichtlich mit dem autolytischen Eiweißumsatz gar nichts 
zu tun. An der Luft läuft in ganzen, abgetöteten Blättchen minimale 
und in N,-Atmosphäre abgetöteten maximale Proteolyse ab. Für zer- 
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riebene Blätter wiederum verschwindet bei sehr lang anhaltender Autolyse 
der Unterschied zwischen O,-Zutritt und O,-Entzug allmählich ganz. 
Wenn wir von den beiden Extremen her schließen, dann scheint für den 
Fortgang des Eiweißabbaues von ausschlaggebender Wichtigkeit zu sein, 
ob und wie innig abgetötete Zellen mit der Luft in Berührung kommen. 
Unter diesem Gesichtspunkt stellten wir einige Reihen von Versuchen 
an, deren Ergebnisse in Kurvenform die Abb. 1 wiedergibt. Zur Er- 
läuterung der Versuchsanordnung muß hinzugefügt werden, daß die 
Blattbreiautolysate durch Auffüllen der zerriebenen Blattmasse mit der 
zehnfachen Gewichtsmenge destillierten Wassers hergestellt wurden. 


Eweiß-N hyaralysiert 





a 
Abb. 1. Autolyse von Triticum sativum (14 Tage alt). 
—+ Blättchen in N, abgetötet (37°) O—O Blättchen in N, abgetötet (24°) 
@—® Blattbrei in N. (37°) @—@ Blattbrei an der Luft (37°) 


A__A Blättchen in O, abgetötet, darauf in N, (37°) 
© Blättchen in Luft abgetötet belassen (37°) 


Pufferung war nach den mitgeteilten py-Bestimmungen nicht nötig! 
Die Blättchen, die unter Luftausschluß abgetötet werden sollten, kamen 
zunächst frisch in ein Gefäß, das nach dem Evakuieren mit N, gefüllt 
wurde. Danach erst setzten wir eine starke Dosis eines Chloroform- 
Toluolgemisches zu, das die Blätter sofort zum Absterben brachte. 


Aus diesen Kurven können wir mannigfachen Aufschluß erhalten. 
Zunächst fällt auf, daß unter geeigneten Bedingungen ohne jede künst- 
liche Aktivierung in Blättern sehr rasch bis zu ?/, des vorhandenen Eiweißes 
hydrolysiert werden kann. Obwohl diese Feststellung für junge Blätter 
gilt, denen in seltsamem Widerspruch neben betont synthetischem Ver- 
mögen unter natürlichen Bedingungen in der Autolyse stets gesteigerte 
proteolytische Tätigkeit zugeschrieben wird, kann man doch nicht mehr 
allgemein davon sprechen, ‚daß die blatteigenen Eiweiße dem Ferment- 
angriff nur schwer zugänglich sind“ (MoTHES 1933a). Was sollte schließ- 
lich auch ein Blatt mit einem Ferment anfangen, das zwar Gelatine 
und Kasein spaltet, aber die Blatteiweiße nicht umzusetzen vermag. Oder 
wie könnte es unter der Voraussetzung der Unzugänglichkeit der Pflanzen- 
eiweiße erlaubt sein, aus Enzym- und Aktivitätsmessungen an fremden 
Eiweißen irgendeinen bindenden Schluß für die Fermentwirksamkeit 
in der Zelle zu ziehen ? Wir werden bald sehen, daß solche Widersprüche 
und Zwiespältigkeiten gar nicht in der Natur der Sache liegen. 
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Unter dem Gesichtspunkt des Sauerstoffeinflusses auf die Autolyse 
betrachtet, heben sich die beiden obersten Kurven unserer Abbildung 
von den übrigen augenfällig ab. Sie stellen Verlauf und Ausmaß der 
Proteolyse in Blättchen dar, die nach dem Abtöten nicht mehr mit Luft 
in Berührung gekommen sind. Wie man sieht, läuft der Abbau in ihnen 
nicht nur von Anfang an viel rascher ab als in den anderen Fällen, sondern 
er erfaßt auch einen erheblich größeren Prozentsatz des vorhandenen 
EiweiBes. Wenn wir bedenken, daß Nukleoproteide und andere zu- 
sammengesetzte Eiweißverbindungen nur sehr schwer autolytisch ab- 
gebaut werden können, so möchte es fast scheinen, als sei auf diese 
Weise alles überhaupt hydrolysierbare Eiweiß aufgebraucht worden 
(vgl. PALLADIN 1899). Aus den Kurven für abgetötete Blätter und 
Blattbreiautolysate, die kürzere oder längere Zeit der Einwirkung der 
Luft oder des reinen Sauerstoffes ausgesetzt waren, ist ganz allgemein 
abzulesen, daß nach dieser Vorbehandlung das Eiweiß langsamer hydro- 
lysiert wird und der Endzustand bereits nach der Spaltung von un- 
gefähr 45% des vorhandenen Eiweißes erreicht ist, während er in den 
rein anaeroben Portionen bei etwa 67% liegt. Wenn wir die drei untersten 
Kurven miteinander vergleichen, dann tritt mit Klarheit hervor, daß die 
Geschwindigkeit der Proteolyse um so geringer ist, je intensiver das Material 
nach dem Abtöten mit Luft bzw. mit reinem Sauerstoff behandelt worden ist. 
Werden die frischen Blätter nur an der Luft zerrieben, was ungefähr 
20 Min. dauert, und dann sofort in N,-Atmosphäre gebracht, so läuft 
die Autolyse noch sehr rasch bis zu ihrem Endstadium ab. Reiner Sauer- 
stoff, der von den Interzellularen der abgetöteten, aber unzerstörten 
Blätter her eine sehr große Angriffsfläche findet, verlangsamt auch dann, 
wenn die Blättchen nachträglich in N, gebracht werden, die Proteolyse 
so stark, daß zum Umsatz einer Eiweißmenge, die in den anaerob ab- 
getöteten Blättern in 1!/, Tagen gespalten wird, 10 Tage nötig sind. 

Daß tatsächlich eine Verzögerung durch die Sauerstoffgegenwart 
oder deren Nachwirkung und nicht etwa eine Beschleunigung durch 
irgendeinen anaeroben, in entgegengesetztem Sinne wirkenden Vorgang 
zu den aufgezeigten Differenzen führt, läßt sich recht schön dadurch 
zeigen, daß man Blattbrei nach dem Zerreiben etwa 15 Min. mit Luft 
kräftig durchbläst und ihn darauf neben frisch zerriebenem Brei in N, 
zur Autolyse bringt. Im letzteren werden in 24 Stunden bei 37° z.B. 20,2%, 
im durchblasenen jedoch nur 15,3% vom Gesamteiweiß abgebaut. Je 
länger die Autolyse läuft, desto mehr gleichen sich die Unterschiede 
in den Hydrolysegeschwindigkeiten der O,-behandelten Ansätze aus, 
denn sie streben alle dem gleichen, im Verhältnis zu den anaeroben 
Blättchen niedrigeren Endzustand zu. Was PALLADIN nach 20 Tage 
währender Autolyse gemessen hat, waren also nicht Geschwindigkeits- 
differenzen, sondern die Endzustände der Autolyse bei Luftzutritt und 
im völlig sauerstofffreien Ansatz, denn er tötete einen Teil seiner Objekte 
auch erst ab, nachdem er den Sauerstoff entfernt hatte. Die eigentlichen 
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Umsatzgeschwindigkeiten lassen sich aus unseren Kurven als Tangens 
des Neigungswinkels leicht entnehmen. Der Effekt, den die Sauer- 
stoffbehandlung nach dem Abtöten der Zellen im Eiweißabbau her- 
vorruft, ist demnach ein zweifacher: erstens wird der Ablauf verlang- 
samt, und zwar um so stärker, je energischer der Sauerstoff gewirkt hat, 
und zweitens kommt die Spaltung früher zum Stillstand, aber unabhängig 
von der Dauer und der Intensität der Vorbehandlung liegt dieser End- 
zustand für alle überhaupt „oxydierten Ansätze‘ in der gleichen Höhe. 

Da wir wissen, daß der autolytische Eiweißabbau durch Enzyme 
katalysiert wird, erscheint es naheliegend, sich den Angriffspunkt des 
Sauerstoffes an diesen proteolytischen Fermenten oder deren ,,Aktiva- 
toren‘ vorzustellen, die im oxydierten Zustand also unwirksam sein 
müßten. Nachdem MASCHMANN (1933) aber nachgewiesen hat, daß 
, vollaktives“ Kathepsin in kinasefreien Präparaten seine Wirksamkeit 
löslichen bzw. unlöslichen SH- und SS-Proteinen verdankt, könnte auch 
die oxydative Veränderung des Substrates zur Hemmung der Proteolyse 
beitragen; und wir wollen deshalb bei unserer Versuchsanstellung, aus 
der die Lokalisation des O,-Angriffes nicht ohne weiteres abzulesen ist, 
einfach von „oxydiertem Ansatz‘ sprechen. 

Der Vergleich unserer eben erläuterten Ergebnisse mit den Er- 
fahrungen bei der Aktivierung extrahierter pflanzlicher Proteasen (WILL- 
STÄTTER, GRASSMANN, AMBROS 1926, MotHEs 1933a) deckt einige sehr 
bemerkenswerte Parallelen auf. In der üblichen Versuchsanstellung dieser 
Forscher spalten Fermentextrakte, die bedenkenlos an der Luft her- 
gestellt worden sind, Eiweiß nur träge und wenig weitgehend. Durch 
schwach reduzierende Substanzen (KCN, H,S, Cystein) werden sie 
„aktiviert“, d.h. die Umsatzgeschwindigkeit wird gesteigert und die 
Spezifität der Fermente erweitert. In unseren Versuchen setzen Auto- 
lysate, die mit O, behandelt worden sind, ihr Eiweiß nur langsam und 
zu einem geringen Prozentsatz um; anaerob abgetötete Blätter dagegen 
hydrolysieren mit außerordentlich hoher Geschwindigkeit einen großen 
Teil ihrer Proteinstoffe. Eine Ähnlichkeit sowohl zwischen dem ,,KCN- 
aktivierten Papain“ jener Versuche und unserem unter Fernhaltung von 
‚Sauerstoff zubereiteten Material als auch zwischen dem großenteils 
inaktivierten Papain dort und dem ,,oxydierten Ansatz‘ hier fällt mit 
dem ersten Blick auf. Das Studium der üblichen Aktivatoren KCN, 
H,S und Cystein unter unseren Versuchsbedingungen muß entscheiden 
helfen, ob jene Verbindungslinien tatsächlich gezogen werden dürfen. 

Als wir daran gingen, die genannten Substanzen unserem Versuchs- 
material zuzusetzen, machte sich wegen der starken Hydrolyse des KCN 
und Na,S sowie der sauren Reaktion des Cysteinchlorhydrates eine 
Pufferung nôtig. Der für die Wirkung der Blattproteasen häufig als optimal 
angegebene py 4,9—5,0 (z. B. WILLSTÂTTER 1924) erwies sich als viel 
zu niedrig. Blättchen mit Azetatpuffer dieser Azidität infiltriert spalteten 
bei 37° in 24 Stunden nur 21,6% ihres Eiweißes, unbehandelte hingegen 
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34,1%. Unsere Ansätze wurden daraufhin auf px 5,7 gepuffert, das ist 
dieselbe Azidität, die in Autolysaten ohne jeglichen Zusatz herrscht. 
In den folgenden Versuchsreihen setzt sich jeder Ansatz aus 5g Blätt- 
chen bzw. Blattbrei, 50 ccm 0,5 mol. Azetatpuffer, 6 cem der zehnfach 
konzentrierten Aktivatorlösung und etwas Thymol und Chloroform zu- 
sammen. Die Konzentration an Cystein betrug etwa 0,01 mol., an KCN 
etwa 0,02 mol., und Cystin wurde im Überschuß zugegeben, sodaß die 
Lösung bei 37° damit gesättigt war. Die H,S-Ansätze mußten wegen 
unzureichender Pufferung ausgelassen werden, was aber, wie sich zeigen 
wird, für die Entscheidung unerheblich ist. 

In Tabelle 10 führen wir zwei Versuchsreihen an, die sich im Prinzip 
gleichen und nur hinsichtlich der absoluten Höhe des gespaltenen Eiweißes 


Tabelle 10. 


Ganze Blättchen | Blattbrei an der 
48 Std. bei 37° | in Ne abgetötet one 











Ki IL. a IL. 
a | Nicht infiltriert | 50,0 | 310 | — # 
b - „Puffer, py =5,7| 66,3 | 30,3 | 27,5 | 20,4 
e |+ Cystein (—SH)| 70,0 | 30,9 | 53,7 | 31,5 
d |+ KCN — | 276 | 206 | 140 
e | + Cystin (—SS—)] — | 200 | — | 148 

















voneinander abweichen, obwohl beide in bezug auf Temperatur und 
Dauer gleichen Verhältnissen ausgesetzt waren. Worauf die niederen 
Werte zurückzuführen sind, die die Reihe II zusammen mit einer anderen, 
hier nicht angeführten von allen übrigen, mit Weizenpflänzchen unter- 
nommenen Versuchen unterscheiden, ist uns nicht ganz klar. Vielleicht 
sind die anderen äußeren Bedingungen, unter denen die Pflänzchen 
aufwuchsen, von Einfluß gewesen. Für unsere Versuche war eine so 
geringe Autolyseintensität aber sehr willkommen, weil in einem solchen 
Falle noch mit größerer Wahrscheinlichkeit auf das Vorhandensein von 
inaktiviertem Ferment gerechnet werden mußte. Ein Vergleich der 
Spalten b und c lehrt aber, daß in den anaerob abgetöteten Blättchen 
durch Cystein in beiden Reihen nur eine ganz unbedeutende Steigerung 
der Proteolyse erzielt werden konnte. Eine unvergleichlich viel stärkere 
Aktivierung erzeugt Cysteinzusatz zu Blattbreiautolysaten an der Luft. 
Auch in Blattbrei, der an der Luft zerrieben und darnach in Stickstoff- 
atmosphäre gebracht wird, bewirkt die Anwesenheit des SH-Körpers eine 
bedeutende Förderung der Eiweißhydrolyse; das gleiche Material, das 
in der Reihe I verwandt wurde, baute ohne Zusatz 33,5%, mit Cystein 
aber 60,5% seines Eiweißes ab. Von entscheidender Bedeutung ist, daß 
in keinem Falle durch den Aktivator die Proteolyse wesentlich weiter ge- 
trieben werden kann, als sie unter Ausschluß des Sauerstoffes in den 
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Blättchen ohnehin abläuft. Die Hemmung der Eiweißhydrolyse in Weizen- 
blättchen durch KCN bildet offenbar eine Parallele zum Verhalten der 
Curcurbita-Enzyme (WILLSTÄTTER und GRASSMANN 1926) und dürfte bei 
genauer Trennung des proteolytischen vom peptolytischen Ferment- 
komplex wahrscheinlich auch eine ähnliche Aufklärung wie dort erfahren 
können (s. GRASSMANN 1932). Auffallend ist, daß die KCN-Hemmung an 
der Luft stärker als in Anaerobiose ausfällt. Das Verhalten des Cystins 
ist insofern von Wichtigkeit, als unter der Annahme, daß der Eiweiß- 
umsatz durch ein verschiebbares Gleichgewicht der Sulfhydril- und 
Disulfidkörper gesteuert werde (WALDSCHMIDT-LEITz 1933), zu erwarten 
war, daß die SS-Verbindung den Eiweißabbau aufzuhalten vermag. 
Das geschieht jedoch nur im Autolysat an der Luft. 

Das eben erläuterte Experiment, das unsere Erwartungen voll und 
ganz bestätigt hat, fördert einen sehr überraschenden Sachverhalt in 
bezug auf den Zustand der Proteasen in den Pflanzen zutage. Im Gegen- 
satz zu der bisher geläufigen Auffassung finden wir nämlich, daß die 
proteolytischen Fermente auch in jungen Blättern ‚vollaktiv‘‘ vorliegen 
(vgl. dagegen Morues 1933a). Aktivatoren vermögen sich an diesen 
Enzymen nur auszuwirken, wenn zuvor eine künstliche partielle In- 
aktivierung durch den Sauerstoff stattgefunden hat. Nach EULER 
(1925, Bd. 1, S. 177) muß die Sauerstoffwirkung in diesem Falle also 
als Vergiftung bezeichnet werden. Die Aktivierbarkeit der proteolytischen 
Fermente junger Organe erweist sich somit als bloßes Kunstprodukt; 
in der lebenden Zelle liegen die Enzyme in ihrer wirksamsten Form vor, 
und sie können als solche auch dem Versuch dienstbar gemacht werden, 
wenn bei der Präparation sorgfältig der vergiftende, d. h. ,,inaktivierende“ 
Sauerstoff ferngehalten wird. Ob der Sauerstoff direkt an einer spezi- 
fischen Gruppe des Fermentes bzw. des Substrates angreift, oder ob 
er erst durch Vermittlung anderer Substanzen die Rolle eines ,,sekun- 
dären Paralysators‘ spielt, kann auf Grund unserer Versuche noch nicht 
entschieden werden. Für eine Deutung im ersten Sinne sprechen sehr 
stark die von BERSIN und LoGEMANN (1933) über die Konstitution der 
prosthetischen Gruppe des Papains angestellten Untersuchungen. Diese 
Autoren formulieren ihre Aussagen noch sehr vorsichtig, aber sie glauben 
doch bestätigen zu können, „daß zumindest eine der aktiven Gruppen 
des Enzyms ein lockeres Wasserstoffatom trägt“. Nach ihrer Meinung 
wird bei der Reinigung von Papain wahrscheinlich deshalb keine Aktivi- 
tätssteigerung erzielt, weil „Oxydationspuffer‘ entfernt werden und das 
Enzym dadurch immer empfindlicher gegen oxydierende bzw. dehydrie- 
rende Einflüsse wird. An dieser Stelle kann auch nochmals an die Be- 
merkung PALLADINs erinnert werden, daß die proteolytischen Fermente 
in der lebenden Zelle vor dem schädlichen Einfluß der Oxydationsvorgänge 
geschützt sein müssen. Durch welche Vorrichtung dieser Schutz aus- 
geübt wird, welche Phasen „luftdicht‘‘ abgeschlossen sind, mit welchen 
Mitteln der Sauerstoff ferngehalten bzw. durch welche Redoxsysteme 
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das nötige Reduktionspotential aufrechterhalten wird, das sind noch 
offene Fragen. Nach allen bisher vorliegenden Untersuchungen könnte 
man leicht an die Mitwirkung der Sulfhydrilkörper denken. Wahr- 
scheinlich wird man dann aber ganz von einem leicht verschiebbaren 
System, das durch die Sauerstoffkonzentration der Umwelt, d. h. durch 
die gute oder schlechte Durchlüftung der Blätter, gesteuert werden sollte, 
absehen müssen zugunsten eines fixierten Potentiales, ähnlich dem sehr 
starren, zunächst allerdings erst summarisch bestimmten py-Wert 
des Plasmas. 

Für die Anteilnahme der Sulfhydrilkörper am autolytischen Eiweiß- 
abbau ist die Bezeichnung ‚Aktivator‘‘ nicht nur unzutreffend, sondern 
sogar irreführend. Sie läßt den Eindruck entstehen, als würden dem 
Enzym neue Wirkungmöglichkeiten erst erschlossen oder mindestens 
die vorhandenen wesentlich erweitert. Den Sachverhalt kennzeichnen 
wir besser, wenn wir mit den Worten Norps (1932) sagen, „daß die 
Aktivatoren in diesem Falle eigentlich die Rolle eines Protektors be- 
sitzen, welcher die Enzyme in einem Zustand erhält, in welchem sie 
längere Zeit unter solchen Bedingungen wirken können, die ihrem idealen 
Zustand näher stehen“ (l.c. 8.87). Diese Erkenntnis kann für die 
Praxis der Papaindarstellung von Nutzen werden, denn bislang nahm man 
dabei unbedenklich alle Manipulationen unter Luftzutritt vor und erhielt 
ein teilweise oder vollkommen inaktiviertes Präparat. Vielleicht liegt 
das Papain im frischen Organ auch in vollaktiver Form vor. Dafür 
spricht die Tatsache, daß in frisch gewonnenem Milchsaft so gut wie 
keine Aktivierung möglich ist. 

Beiläufig wollen wir noch darauf hinweisen, daß die oberste Kurve der 
Abb. 1 genau dem Verlaufe einer monomolekularen Reaktion entspricht, 
während die anderen eine laufende Reaktionsverzögerung zu erkennen 
geben. Vielleicht kann dieser Befund einmal wichtig für die Aufklärung 
des Mechanismus der Sauerstoffvergiftung werden. Darüber, ebenso wie 
über die Möglichkeit, daß die beiden verschiedenen Endzustände bei An- 
wesenheit und beim Fernhalten des Sauerstoffes Gleichgewichte eines 
verschieden tiefgreifenden Abbaues sein können, wird erst nach genauer 
Identifizierung der proteolytischen Spaltprodukte eine Aussage möglich 
sein (vgl. WILLSTATTER 1926). 

Mit der Erkenntnis, daß inaktivierte Blattproteasen als ein Kunst- 
produkt beim Zutritt von Sauerstoff zu abgetöteten Zellen entstehen, 
lassen sich eine Reihe Erscheinungen aufhellen, die als Stütze einer 
regulativen Mitwirkung des Oxydationspotentiales beim natürlichen 
Eiweißumsatz herbeigetragen worden sind. Ehe wir uns aber ihnen zu- 
wenden, müssen wir noch nachprüfen, ob und in welcher Form sich die 
Sauerstoffbehandlung lebender Zellen im Aktivierungszustand ihrer pro- 
teolytischen Fermente ausprägt. Da wir gesehen haben, daß die jeweilige 
Leistungsfähigkeit der Blattproteasen nur unter Ausschluß von Sauer- 
stoff gemessen werden kann, werden die lebenden Blättchen sofort nach 
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der Vorbehandlung in N,-Atmosphäre übergeführt und dort erst abgetötet. 
Wenn 14 Tage alte grüne Weizenpflänzchen 8 Stunden lang in 100% O, 
verdunkelt werden, spalten sie in der anaeroben Autolyse tatsächlich 
auch etwas weniger Eiweiß als solche, die während derselben Zeit in 
normaler Luft verdunkelt worden waren. Der Unterschied ist aber bei 
weitem nicht so groß, wie bei den Versuchen, in denen die Sauerstoff- 
behandlung erst nach dem Abtöten vorgenommen wurde. Den Ver- 
änderungen der lebenden Blättchen in reiner Sauerstoffatmosphäre 
darf für die Beurteilung normaler Verhältnisse nicht allzuviel Wert 
beigemessen werden, denn wir wissen nicht, ob reiner Sauerstoff nicht 
schon Oxydationen erzwingt, die unter natürlichen Bedingungen nie 
durchgeführt werden. Bei längerem Verweilen in reinem Sauerstoff 
pflegen höhere Pflanzen sehr stark geschädigt zu werden (OPARIN 1927). 
Es entspricht eher physiologischen Verhältnissen, die Unterschiede in der 
O,-Versorgung, denen das Blatt mit dem Wechsel von Beleuchtung 
und Verdunklung jederzeit in der Natur unterworfen ist, in ihrer Aus- 
wirkung auf den Aktivitätszustand der proteolytischen Fermente zu 
prüfen, zumal gerade solche, durch Stomataschluß und Sistierung der 
Photosynthese hervorgerufene Konzentrations- und Diffusionsschwan- 
kungen als die Regulatoren des pflanzlichen Eiweißumsatzes angesprochen 
worden sind (vgl. MoTHEs 1933a). Für die Versuche wurde die eine Hälfte 
eines Kastens mit Triticum-Pflänzchen 12 bzw. 24 Stunden lang ver- 
dunkelt, während die andere unter Zuhilfenahme einer 100-Watt-Lampe 
ebenso lange beleuchtet wurde. Danach wurden die Blättchen im N,- 
Raum der Autolyse überlassen. Wäre in den belichteten Blättern ein 
merklicher Teil der Fermente analog der oben beschriebenen Sauerstoff- 
behandlung oxydiert worden, so hätte sich das in der Autolyse aus- 
prägen müssen. Das ist aber nicht der Fall gewesen ; die Eiweißhydrolyse 
nach Beleuchtung oder Verdunklung war entweder genau gleich stark, oder 
in einem Falle wurde nach Belichtung sogar noch etwas mehr gespalten 
als in den zugehörigen verdunkelten Blättchen. Der Ausfall des Ver- 
suches war eigentlich auch gar nicht anders zu erwarten, denn die Photo- 
synthese ist in bezug auf das Redoxpotential der Zellen, speziell der 
Chloroplasten, durchaus nicht als eindeutig oxydierender Vorgang an- 
zusehen. Man kann von vornherein nicht sagen, daß während der Assi- 
milation in den Chloroplasten ein besonders hohes Oxydationspotential 
herrscht (Moruzs 1933a und d), denn der Vorgang der CO,-Assimilation 
ist eine der stärksten Reduktionen, deren die Pflanze fähig ist (vgl. 
Morısch 1921). Daß das Oxydationspotential des übrigen Plasmas 
durch den bei der Assimilation frei werdenden Sauerstoff erhöht werden 
kann, müßte erst noch bewiesen werden. Unsere Versuche mit assi- 
milierenden und verdunkelten Blättern zeigen, daß der Assimilations- 
sauerstoff zu den proteolytischen Fermenten keinen Zutritt hat. 

Mit dieser Einsicht in das Wesen der Blattproteasen können ver- 
schiedene Versuchsergebnisse von MoTHEs (1933a) einer richtigen Deutung 
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zugeführt werden. Es handelt sich einerseits um die Sauerstoffwirkung 
auf den Eiweißumsatz narkotisierter Blätter und andererseits um den 
Unterschied in der Aktivität der Enzyme aus jungen und alten Blättern. 
Unter den angegebenen Narkosebedingungen (0,8 ccm Chloroform pro 
Liter Atmosphäre) sind Phaseolus-Blätter bereits nach ganz kurzer 
Zeit irreversibel geschädigt, der Eiweißabbau in ihnen ist also eine reine 
Autolyse und insofern über den Umweg der Fermentvergiftung ab- 
hängig vom Sauerstoffgehalt der umgebenden Atmosphäre. Über den 
Zustand der Proteasen in jungen Blättern schreibt Morus (1933b) 
auch auf Grund von Autolyseversuchen, ‚während aber in alten Blättern 
das Papain fast vollständig aktiviert ist, findet man in jungen Blättern 
nur einen Bruchteil des Papains aktiv. Damit ist die betont synthetische 
Arbeit der jungen Blätter gegenüber der abbauenden in alten sinn- 
fällig geworden“. Nachdem wir gezeigt haben, daß in jungen Blättern 
die Fermente vollaktiv vorliegen, und daß die jenem Schlusse zugrunde 
gelegte Aktivierbarkeit erst durch die Verarbeitung der Autolysate an 
der Luft erzeugt wird, kann natürlich auch mit diesem Argument nicht 
mehr ein tiefgreifender Unterschied in der ‚Betonung‘ der Stoffwechsel- 
vorgänge in alten und jungen Blättern begründet werden, den wir aus 
anderen Gründen oben schon ablehnen mußten. Mit älteren Blättern 
haben wir selbst nur einige wenige Versuche mehr beiläufig angestellt, 
da für sie die volle Aktivierung der Fermente bereits erwiesen war 
(MotHEs 1933a). In der Tat zeigte sich bei ausgewachsenen Blättern 
(Lupinus albus und Lupinus luteus) in den meisten Fällen ungefähr 
die gleiche Intensität der Proteolyse nach anaerobem Abtöten und beim 
Verarbeiten’ an der Luft. Demnach ist also beim autolytischen Eiweiß- 
zerfall älterer Blätter ein Ferment tätig, das nicht vom Luftsauerstoff 
vergiftet werden kann. Der Gegensatz zu jungen Blättern ist kein 
schroffer, denn eine geringe Verzögerung der aeroben Autolyse gegenüber 
der anaeroben ist des öfteren festzustellen gewesen, nur fällt sie nicht 
so stark auf, weil die Proteolyse in älteren Blättern im ganzen nur einen 
viel geringeren Bruchteil des Eiweißes erfaßt als in jungen Blättchen. 

Der hohe Gehalt junger Organe an vollaktivem proteolytischem 
Ferment zusammen mit ihrem Vermögen, unter natürlichen Bedingungen 
rasch große Mengen Eiweiß aufzubauen, wird nur einigermaßen verständ- 
lich, wenn man, wie es die Theorie der Katalysatoren fordert, annimmt, 
daß dasselbe Ferment Synthese und Hydrolyse beschleunigt. Die 
Steuerung eines enzymatischen Umsatzes nach Aufbau oder Abbau 
hin kann nie durch eine echte Aktivierung der Fermente erreicht werden, 
dadurch wird wohl ein mengenmäßig bedeutenderer, aber kein prinzipiell 
anders gerichteter Umsatz ermöglicht. Durch solche Überlegungen sah 
sich auch MoTHes (1933a) genötigt, die Wirkungssphäre seiner ,,Regu- 
latoren‘‘ vom Ferment weg aufs Substrat und auf das Milieu der Ferment- 
prozesse zu verlegen. Er sagt z. B., daß reduzierte Eiweiße der Proteolyse 
leichter verfallen als oxydierte, oder daß bei Abwesenheit der Aktivatoren 
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und bei hohem Oxydationspotential vielleicht die Konzentration von 
Ferment und Aminosäuren an den Oberflächen erhöht ist, was sich in 
geförderter Synthese auswirken würde. Außer diesen Möglichkeiten 
gibt es noch unzählig viele Wege, auf denen wir uns hemmende oder 
fördernde Einflüsse auf den Gang der heterogenen Katalyse vorstellen 
können. Ehe wir uns aber zu solchen Spekulationen entschließen, müßte 
widerspruchslos die tatsächliche Existenz solcher stofflichen Einwir- 
kungen auf den fermentativen Umsatz in der lebenden Zelle nach- 
gewiesen sein. Diese Voraussetzung ist für den Eiweißstoffwechsel bis 
jetzt nicht erfüllt. 

Einige Unstimmigkeiten in der Vorstellung eines vom Sauerstoff unter 
Mithilfe der Sulfhydrilkörper gesteuerten Eiweißumsatzes haben wir 
oben schon aufgezeigt. Eine weitere liegt darin, daß eine Eiweißsynthese 
aus infiltrierten Aminosäuren, die als die fertigen Bausteine angesehen 
werden, unterhalb py 6,7 maximal erfolgt, und schon bei px 7,3 findet 
nur eine ganz geringe Eiweißzunahme statt, obwohl ja die bei einem 
Pu > 6,8 leicht eintretende Oxydation der Sulfhydrilkörper bei geringerer 
Azidität eine gesteigerte Synthese erwarten ließ. Dabei bleibt außerdem 
noch dahingestellt, ob von dem py der infiltrierten Lösungen überhaupt 
auf die Verhältnisse in der Reaktionssphäre des Eiweißumsatzes ge- 
schlossen werden darf (vgl. MorHEs 1933a). Ein weiterer Widerspruch 
steckt in den Versuchen, bei denen Phaseolus-Blätter im Dunklen Amino- 
säuregemische infiltriert werden (MoTHES 1933a, S. 68). Die N-Hunger- 
blätter können bei der Sauerstoffspannung der normalen Luft aus den 
fertigen Aminosäuren kein Eiweiß aufbauen, sie hydrolysieren sogar noch 
ein wenig. Müßten die zugeführten Aminosäuren tatsächlich nur zum 
Eiweiß zusammengefügt werden, so dürften Phaseolus-Blätter im Dunklen 
niemals Eiweiß aufbauen, weil der letzte Schritt dieser Synthese nach 
jener Vorstellung nicht vollzogen werden kann. Dem widersprechen 
aber eine Reihe von Versuchen, in denen gezeigt wird, daß bei genügender 
KH-Versorgung aus NH,-Salzen sogar in eiweißreichen Phaseolus- Blättern 
eine beträchtliche Proteinsynthese zu erzielen ist (z. B. MoTHEes 1933c). 
Das deutet also darauf hin, daß die Sauerstoffabhängigkeit der Eiweiß- 
bildung aus künstlich infiltrierten Aminosäuren von einer anderen Seite 
her verstanden werden muß. Um zum Ammoniak zu gelangen, aus 
dem auch im Dunklen rasch Eiweiß aufgebaut werden kann, müssen 
die Aminosäuren desaminiert werden, und wir gehen wohl nicht fehl, 
wenn wir die synthesefördernde Wirkung des Sauerstoffes bei der Ver- 
arbeitung infiltrierter Aminosäuren bei deren Desaminierung ansetzen. 
Zur Annahme einer tiefgreifenden Umgestaltung der Aminosäuren vor 
dem Einbau ins Eiweiß drängt ja auch die bekannte Tatsache, daß die 
Sameneiweiße qualitativ und quantitativ aus anderen Aminosäuren 
zusammengesetzt sind als die Blatteiweiße derselben Pflanze. 

Nach den Ergebnissen und Überlegungen dieses Abschnittes können 
wir für die lebende Pflanzenzelle folgende Situation zeichnen : das Ferment 
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liegt stets in „vollaktiver‘‘ Form vor, und zwar in einer Menge, die einen 
sehr ausgiebigen Umsatz erlaubt; an den Reaktionsorten herrscht ein 
hohes Reduktionspotential; Aktivatoren im eigentlichen Sinne haben 
in den lebenden Blattzellen kein Wirkungsfeld ; reduzierende Substanzen 
können vielleicht an der Aufrechterhaltung des Redoxpotentiales be- 
teiligt sein (auf diese Rolle beschränkt sich ihre Wirkung im Ferment- 
ansatz unter Luftzutritt); die Ausrichtung des Eiweißstoffwechsels in 
der lebenden Zelle geschieht durch die Zuführung von Bausteinen in 
Form von NH,-Stickstoff und von geeigneten C-Gerüsten, bzw. durch 
die Wegführung oder den Verbrauch der Spaltprodukte. Jeder Vorgang 
in der Zelle, an dem die vorzubereitenden oder herausgespaltenen Körper 
teilnehmen, wie z. B. die Atmung, die Nitratreduktion, die Desaminierung, 
die Stärkehydrolyse bzw. Disaccharidspaltung usf., kann sich im End- 
effekt bestimmend im Eiweißumsatz auswirken. 


F. Schlußbetrachtung. 


Zunächst soll als Hauptergebnis der dargelegten Untersuchungen und 
Erwägungen nochmals herausgehoben werden, daß wir der chemischen 
Massenwirkung bei der Steuerung des pflanzlichen Eiweißumsatzes eine 
ausschlaggebende Rolle einräumen müssen, obwohl wir uns durchaus 
nicht zwischen der zahlenmäßigen Konzentration an NH, und Mono- 
saccharid auf der einen Seite und Eiweiß auf der anderen Seite ein un- 
mittelbares, durch eine Gleichung reproduzierbares Verhältnis vorstellen 
dürfen. Vielleicht wird es für biochemische Vorgänge in der lebenden 
Zelle im Hinblick auf die Vielphasigkeit des Reaktionsmilieus und auf 
die zwischengeschalteten unbekannten Diffusionsstrecken überhaupt nie 
möglich werden, exakte Konzentrationsmessungen anzustellen. Obwohl 
wir noch nicht einmal die Zwischenglieder zwischen NH, + Kohlehydrat 
und Eiweiß ihrer chemischen Konstitution nach kennen und deshalb 
keine einzelnen Reaktionsgleichungen formulieren können, müssen wir 
mit Sicherheit auf ein System ineinandergefügter Gleichgewichte schließen, 
weil der Gesamtvorgang durch bloße Konzentrationsänderungen einzelner 
Komponenten ausgerichtet werden kann. Wir dürfen also, wenn wir 
hier von Massenwirkung sprechen, zunächst nicht so sehr analog den 
einfachen chemischen Umsetzungen an das exakt bestimmbare Produkt 
aus den Konzentrationen der reagierenden Stoffe denken, sondern wir 
müssen uns ganz wörtlich nur vorstellen, daß Richtung und Ausmaß 
des Umsatzes in einem bestimmten Verhältnis zu der Menge der an- 
wesenden Reaktionsprodukte stehen. Bei einem katalytischen Vorgang 
ist es überdies ja möglich, daß die Reaktionsprodukte nicht nur im Ver- 
hältnis echter Gleichgewichte zueinander stehen, sondern nach Besetzung 
der Katalysatoren durch Zwischen- oder Endprodukte kann der Vor- 
gang im Zustand eines sog. „unechten Gleichgewichtes“ zum Stillstand 
gebracht werden (s. EULER, Bd. 1). 
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Ein Ergebnis von allgemeiner Bedeutung sehen wir darin, daß aus 
unseren Beobachtungen, die bis zur vollständigen Durchsichtigkeit des 
Sachverhaltes allerdings noch weiterer Durchgliederung und Vertiefung 
bedürfen, wieder einmal sehr nachdrücklich hervorgeht, wie vorsichtig 
man bei der Übertragung stoffwechselphysiologischer Befunde vom 
toten oder geschädigten Material auf die lebende Pflanze verfahren muß. 
Es darf beim Studium der chemischen Umsetzungen ebensowenig wie 
im Bereiche der Wachstums- und Reizerscheinungen die volle Lebens- 
tüchtigkeit der Zellen vernachlässigt werden. Der Mechanismus einer 
einzelnen Reaktion, deren Existenz im normalen Stoffumsatz sicher- 
gestellt worden ist, kann und muß in vitro geklärt werden; wenn es 
aber gilt, Regulationen und Harmonien im Haushalt der Pflanze auf- 
zudecken, dann muß immer in Rechnung gestellt werden, daß die lebende 
Zelle unter Umständen grundsätzlich andere Bedingungen für den Ablauf 
der gekoppelten Einzelvorgänge bietet als ein Pflanzenbrei oder ein 
Fermentansatz (vgl. WERTHEIMER 1933). 

Aber auch die Wirkungsfähigkeit der Fermente selbst kann schon 
durch das Zerstören der Zellen stark geschwächt oder ganz vernichtet 
werden, wie z.B. für das System der Carboxylase in grünen Blättern 
gezeigt worden ist (WETZEL 1932). Die irreversible Oxydation der Zell- 
chromogene durch ungehemmten Sauerstoffzutritt nach Vernichtung der 
lebenden Plasmastruktur kündigt sich besonders auffällig an und ist 
deshalb schon frühzeitig beachtet worden (s. OPARIN 1927). Jetzt haben 
wir kennengelernt, daß durch eine Schädigung des Protoplasten dem 
»vergiftenden“ Sauerstoff auch Tür und Tor zu den proteolytischen 
Fermenten geöffnet wird. Es ist besonders verhängnisvoll geworden, 
daß diese Enzyme durch den Sauerstoff nicht restlos und vor allen 
Dingen nicht irreversibel verändert werden. Dadurch hat man sich ver- 
leiten lassen, für die im Experiment mögliche Regenerierung des Fermentes 
irgendeinen Platz und einen Sinn auch in der lebenden Pflanze zu suchen. 
Eine weitere Komplikation stellt das völlige Auseinanderfallen des 
synthetisierenden und hydrolysierenden Ganges der proteolytischen 
Fermente nach dem Zerstören der Zelle dar. Auf die lebende Zelle 
bezogen dürften wir den Umsatz nach dem Abtöten nicht als „Aktivierung 
der Proteolyse“ bezeichnen, sondern wir sollten treffender sagen, daß die 
Synthese ausgeschlossen wird, die ja normalerweise ihren Ausgang von 
C-Bausteinen und von NH, zu nehmen pflegt. 

Zum Schluß sei noch ein Gedanke angedeutet, der sich beim Rück- 
blick über unsere Untersuchungen leicht einstellt, und der vielleicht 
einmal als Baustein einer ,,biochemischen Phylogenie‘‘ verwendet werden 
kann. Mann macht bei morphologischen Betrachtungen stillschweigend 
die Voraussetzung, daß ein Organismus nicht in einem Gang nach einem 
weisen, wohlüberlegten Plane eingerichtet worden ist, sondern daß er 
sich, allmählich komplizierter werdend, unter dem auslesenden Einfluß 
der Umweltbedingungen zu seiner zweckmäßigen Form herausgebildet 
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hat. Unter ähnlichen Gesichtspunkten müssen wir wohl auch die 
chemischen Zusammenhänge in der Pflanze anschauen lernen. Nun 
ergibt sich aus unseren Untersuchungen, daß in den Zellen aus aktiven 
Kohlehydraten und löslichen N-Verbindungen notwendigerweise Eiweiß 
gebildet wird. Es liegt demnach nicht so fern, die Beschaffenheit der 
Reservestoffe, die in den Samen gespeichert werden, auch als direkte 
Folge der vorhandenen Bausteine aufzufassen. Das würde bedeuten, 
daß die Leguminosen z. B., die ja nach ihrer Vergesellschaftung mit 
den Knöllchenbakterien in die Lage versetzt sind, laufend einen Strom 
gebundenen Stickstoffes in die Samen zu leiten, dort mit den zugeführten 
KH zwangsläufig Eiweiß anreichern, während z. B. in den Gramineen- 
endospermen die Eiweißbildung durch die beschränkte Stickstoffzufuhr 
begrenzt wird. (Der prozentuale Anteil des Eiweißes am Gesamt-N 
ist übrigens in Samen dieser beiden Familien ungefähr gleich hoch!) 
Wenn den KH-speichernden Pflanzen während der Samenreife zu- 
sätzlich „löslicher N‘ geboten wird, wäre zu erwarten, daß auch sie zu 
einer Eiweißanreicherung fähig werden. Für eine solche Auffassung 
liegen in der Literatur schon einige Stützen vor. Hönz (1930) stellte 
ganz allgemein fest, daß das Verhältnis C:N bei den Leguminosen im 
Laufe der Entwicklung fast konstant bleibt, während es bei den Nicht- 
leguminosen im großen und ganzen zunimmt. Durch ausführliche Ex- 
perimente begründet ist die Aussage Iwanorrs (1927), „daß die erhöhte 
Ernährung des Weizens mit Stickstoff zu einer gesteigerten Eiweiß- 
anhäufung führt, und daß man solche Ergebnisse stets erhält, wenn die 
Pflanze vom Bodenstickstoff abhängig ist‘. Als aufschlußreiche Beleg- 
stücke können hier auch die Versuchsergebnisse von HANSTEEN an Lemna 
minor angeführt werden (1896, 1899). In den Blättern bildet sich aus 
dem zugeführten Traubenzucker nur dann Stärke, wenn kein Asparagin 
geboten wird, sonst wird der zuströmende Zucker samt dem Asparagin 
zu Eiweiß umgewandelt. SAPOSCHNIKOFF (1895) erzielte bei Beleuchtung 
und Nitratfütterung von Vitis-Blättern denselben Erfolg. Unter diesem 
Gesichtspunkt gewinnen die Bemühungen, Gramineen oder andere 
stärkespeichernde Pflanzen mit stickstoffbindenden Bakterien zu ver- 
gesellschaften, die unseres Wissens bislang alle fehlschlugen, wieder er- 
höhte Bedeutung. Wenn die Verbindung von Pflanze und Bakterien 
durch einen glücklichen experimentellen Eingriff erst gelungen sein wird, 
dann dürfte eine Steigerung des Eiweißgehaltes der Früchte als eine 
sichere Folge erwartet werden. 


6. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Der anaerobe Eiweißabbau grüner Pflanzen wird untersucht. Er 
zeigt sich unabhängig vom Sauerstoffentzug, aber entscheidend beeinflußt 
durch die Zellschädigung nach längerer Anaerobiose. 

2. An den „sauren Blättern‘ wird nachgewiesen, daß der Zelltod bei 
Sauerstoffmangel nicht durch eine gesteigerte Proteolyse verursacht wird. 
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3. Für die welkenden Blütenblätter wird an Hand der in der Literatur 
vorliegenden Versuchsergebnisse gezeigt, daß auch unter natürlichen 
Verhältnissen der „explosionsartige‘‘ EiweiBabbau die Folge einer Proto- 
plastenzerstörung ist und somit als postmortaler Vorgang aufgefaßt 
werden muß. 

4. Da nach den Befunden über den anaeroben Eiweißumsatz die 
regulative Bedeutung des Sauerstoffes fraglich geworden ist, wird in der 
Literatur nach Hinweisen auf die Faktoren gesucht, die den Aufbau 
oder Abbau von Eiweiß maßgeblich regeln. 

5. Durch Interpretation der bereits vorliegenden Untersuchungen und 
auf Grund eigener Versuche kann die Auffassung entwickelt werden, daß 
die Steuerung nach Synthese oder Hydrolyse der Eiweiße in der intakten 
Zelle durch die Menge der chemisch aktiven Form der Kohlehydrate 
(Monosen) und der aktiven Form der löslichen N-Verbindungen (NH,) 
in der Weise geschieht, daß die im Minimum vorhandene Komponente 
durch eine Zunahme oder Abnahme den Eiweißumsatz gleichsinnig nach 
sich zieht. Der Stoffwechsel im ungeschädigten Protoplasten ist somit 
als Ergebnis einer Massenwirkung zwischen den unmittelbar am Eiweiß- 
aufbau beteiligten Komponenten anzusehen. Experimentell zugänglich 
sind vorläufig allerdings erst die frühen Vorstufen in Form der NH, -Salze 
bzw. der Amide und der Monosaccharide. Der Umsatz kann nicht zahlen- 
mäßig aus den Reaktionskomponenten abgeleitet werden, aber die Rich- 
tung des Ablaufes wird eindeutig durch sie bestimmt. 

6. Für die Zuordnung des Stickstoffhaushaltes zwischen den Organen 
werden die von den wachsenden Teilen gelenkten Translokationsströme 
verantwortlich gemacht. An zwei Beispielen der Reservestoffentleerung 
aus Samen wird deren Wirkung auf den Eiweißumsatz dargetan. 


7. Außerhalb der entwickelten Vorstellung vom Eiweißstoffwechsel 
steht die Proteinsynthese in zerschnittenen Zwiebeln, für die noch keine 
hinreichende Erklärung gegeben werden kann. 


8. Bei der Untersuchung des autolytischen Eiweißabbaues stellt 
sich heraus, daß die proteolytischen Fermente nach dem Zerstören der 
Zellen leicht vom Luftsauerstoff verändert werden. Diese Oxydation 
bildet die Voraussetzung für die Aktivierbarkeit. In den anaerob zu- 
bereiteten Autolysaten sind Aktivatoren unwirksam. 


Die Experimente für die vorliegende Arbeit wurden in den Jahren 
1932—1934 im Botanischen Institut der Universität Leipzig durch- 
geführt. 


Herrn Professor Dr. W. RUHLAND und Herrn Professor Dr. KARL 
WerzeL verdanke ich die Anregung zu dieser Untersuchung. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Rostock.) 


ÜBER DAS ZUSAMMENWIRKEN DER RICHTUNGSFAKTOREN 
BEI MARCHANTIA POLYMORPHA 1. 


Von 
FRIEDRICH GOEDECKE. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 2. Juni 1935.) 


I. Einleitung. 


Die ersten Untersuchungen über die Ursachen der Wachstums- 
richtung thallöser Lebermoose liegen schon weit zurück. Zunächst hat 
FRANK dem dorsiventral gebauten Thallus von Marchantia polymorpha 
— genau wie den dorsiventralen Laubblättern — einen Transversal- 
phototropismus zugeschrieben. Beweisend sind ihm folgende Versuche: 
Werden Thalli, die auf horizontaler Unterlage wachsen, von einer Seite 
beleuchtet, so stellen sie sich transversal zum Licht, wenn dieses von 
rückwärts kommt; andererseits pressen sie sich dem Substrat fest an, 
wenn von vorne beleuchtet wird, weil dann die transversale Einstellung 
mechanisch durch das Substrat verhindert wird. 

Auch Sachs gibt zu, daß die Versuche FRANKs sowie seine eigenen 
einen Transversalphototropismus wahrscheinlich machen. Wenn er ihn 
trotzdem ablehnt, so zwingt ihn hierzu, wie er sagt, die Tatsache, daß bei 
abnehmender Lichtintensität der Lichtwinkel (d. i. der Winkel zwischen 
Lichtstrahl und Thallusfläche) nicht mehr 90° beträgt, sondern immer 
kleiner wird, ohne daß die Thalli schon irgendeine Spur von Etiolement 
zeigen. Dagegen nimmt Sacus die Existenz eines positiven Photo- 
tropismus der Unterseite an, da sich der Thallus, wefin das Licht seine 
Unterseite senkrecht trifft, zum Licht krümmt, während bei gleicher 
Beleuchtung der Oberseite der Effekt ausbleibt. Diese Annahme wird 
hinfällig, da Bucu (s. später) gezeigt hat, daß bei Beleuchtung der Unter- 
seite die Krümmung so lange weitergeht, bis die Oberseite wieder trans- 
versal zum Licht steht. Übrigens hat auch schon CzarEk aus diesem 
Verhalten auf Transversalphototropismus geschlossen. Die ,,Epinastie“, 
die nach Sacus durch das Licht auf der Oberseite erzielt wird, ist nach 
heutiger Terminologie als eine Epitrophie zu bezeichnen, die auf die 
Gesamtrichtung keinen Einfluß haben kann. Sacus spricht weiter vom 
negativen Geotropismus der Marchantia-Sprosse. Beweisend sind ihm 
erstens das negativ-geotrope Verhalten etiolierter Thalli und dann die Ein- 
stellung, welche die Thalli bei seinen Zentrifugalversuchen zeigten. Die 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Rostock. 





Über das Zusammenwirken der Richtungsfaktoren bei Marchantia polymorpha. 131 


Sprosse orientierten sich so senkrecht zur Fliehkraft, daß ihre Bauch- 
seiten vom Licht getroffen wurden. Diese Stellung glaubt er, sei durch 
die antagonistische Wirkung des positiven Phototropismus der Unter- 
seite und eines negativen Geotropismus bewirkt. Daß dies nicht zutreffen 
kann, lehren entsprechende Versuche von DacHNowskKI, der auch im 
Dunkeln auf der Zentrifuge die gleiche Einstellung erhielt. 

CzaPEK betrachtet als Ursachen der Richtungsverhältnisse von M. 
die durch das Licht hervorgerufene bleibende Dorsiventralität, außer- 
dem Diaphototropismus und drittens einen je nach Beleuchtung ver- 
änderlichen Diageotropismus. Den Transversalphototropismus hält er 
dadurch für bewiesen, daß sich Thalli am Klinostaten, unterseits be- 
leuchtet, so stark krümmen, daß schließlich ihre Oberseite senkrecht 
zur Strahlenrichtung liegt. Aus den Zentrifugalversuchen von Sachs 
schließt er im Gegensatz zu diesem auf Diageotropismus. 

Nach DacuNnowskKI ergibt sich die plagiotrope Einstellung im wesent- 
lichen aus dem Zusammenwirken von Diaphototropismus und negativem 
Geotropismus. Dem Diageotropismus mißt er untergeordnete Bedeutung 
zu, ebenso einer mit der Dorsiventralität zusammenhängenden, also 
autogenen Hyponastie und einer von der Beleuchtung anhängigen Epi- 
nastie. Er weist schon darauf hin, daß die Außenbedingungen, wie z. B. 
die Feuchtigkeit, von großem Einfluß auf die Richtungsverhältnisse sind. 
Den Diaphototropismus hält er wie CZAPEK durch das Verhalten der 
Thalli am Klinostaten bei einseitiger Beleuchtung für erwiesen. Den 
negativen Geotropismus leitet auch er nur aus dem Verhalten der etio- 
lierten Sprosse ab, Diageotropismus findet er auf der Zentrifuge. 
Bemerkt sei, daß er solchen auch bei submers gezogenen Pflanzen fand. 
Für die von DacHnowskı angeführte ,,Epinastie‘ gilt das schon bei 
Sacs Gesagte. Er findet aber auch eine autonome Hyponastie; diese 
trat — freilich nicht immer — auf, wenn er Pflanzen um ihre eigene 
Längsachse am Klinostaten rotierte. Als erwiesen kann sie indessen nicht 
gelten, da bei Dauerrotation das dorsiventrale Organ auch geotrope 
Impulse erhält. 

Das Mitwirken eines ausgesprochenen Hydrotropismus hat dann Buca 
erkannt. Seine Versuche führten ihn zu dem Ergebnis (ich führe hier 
pu Buy und NUERNBERGK, 8.423 an), „daß das normale Verhalten der 
Marchantia-Thalli zum guten Teil durch deren Hydrotropismus und nicht 
nur durch den Phototropismus allein bedingt wird. Die gewöhnlich beob- 
achtete Stellung zum Licht ist stets mehr oder weniger eine Kombination 
von hydrotropischen und phototropischen Reaktionen, wobei der Hydro- 
tropismus etwas überwiegt.‘ Den Hydrotropismus bezeichnet er als 
einen transversalen, da das Ergebnis stets ein Auflegen der Thalli auf das 
Substrat ist. Den Phototropismus hält er nicht für einen rein trans- 
versalen, sondern schrägen (Lichtwinkel 10—45°). Er folgert dies aus den 
zu beobachtenden Stellungen in sehr feuchter Luft. 


9* 
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Die vorliegenden Arbeiten über die Richtungsursachen zeigen deutlich, 
daß die jeweilige Richtungslage des Thallus als eine durch verschiedene 
Tendenzen bewirkte Gleichgewichtslage aufzufassen ist. Von allen 
Autoren wird dem Thallus von M., wenn auch mit mehr oder weniger 
großen Einschränkungen, ein ‚„Transversalphototropismus‘‘ zugeschrieben. 
Die Einschränkungen rühren daher, daß sich der Lichtwinkel unter ver- 
schiedenen Bedingungen ändert. Du Buy und NvVERNBERGK folgern aus 
der Tatsache, daß der Winkel von 90° nur bei Kultur in relativ trockener 
Luft eingenommen wird, „daß der wechselnde Plagiophototropismus 
der Marchantiaceenthalli in keiner Weise mit dem Frankschen Trans- 
versalphototropismus gleichgesetzt werden darf.“ Sodann wird ein 
negativer Geotropismus fast allgemein angenommen, obwohl er nur für 
etiolierte Thalli bewiesen ist. Wenn er als schwach geschildert wird, ihm 
gleichzeitig aber nichtsdestoweniger das Aufrichten der Thalli bei hoher 
Luftfeuchtigkeit allein zugeschrieben wird (DACHNOWSKY), so kann auch 
das nur so aufgefaßt werden, daß dieser Geotropismus im Zusammen- 
oder Gegeneinanderwirken mit anderen Faktoren oft nicht in Erscheinung 
tritt. Mehr und mehr erkannt als wesentlicher Faktor wurde der Hydro- 
tropismus, dem, wie oben gesagt, von BucH mehr Bedeutung zugesprochen 
wird als dem Phototropismus. Es ist klar, daß der ausgesprochen hygro- 
morph gebaute Thallus nur dann gedeihen kann, wenn die mit den 
Rhizoiden versehene Ventralseite Wasser aus dem Substrat aufnehmen 
kann. Somit ist verständlich, wenn der Hydrotropismus vorherrscht. 
Er allein kann unter allen Umständen das Anschmiegen an das Substrat 
bewirken. 

Noch völlig ungeklärt ist die Frage, ob der Marchantia-Thallus eine 
echte, d.h. inhärente und autonome Nastie besitzt, und ob es sich, falls 
eine vorhanden, um Epi- oder Hyponastie handelt. Beide Ausdrücke 
sind für M.schon gebraucht worden, aber, wie schon früher erwähnt, 
nicht im modernen Sinne. Eine Analyse der Bewegungsvorgänge von 
M. ist nun so lange völlig unbefriedigend, als nicht bekannt ist, ob sich 
autonome Nastien daran beteiligen. Z. B. könnte besonders die jeweilige 
Lichtlage weitgehend von einer solchen Nastie beeinflußt werden. Dieser 
Mangel gab vor allem die Anregung, die Frage nach den Richtungs- 
ursachen von Marchantia nochmals aufzuwerfen. Sie läßt sich heute 
einwandfrei lösen, da die durch KnıeEr eingeführte Methode des Klino- 
statierens in alleiniger wechselnder Flankenstellung jede inhärente Nastie 
rein zum Ausdruck kommen läßt. 

Die Idee zu dieser Arbeit gab mein hochverehrter Lehrer, Herr Prof. 
Dr. von GUTTENBERG, und es sei mir an dieser Stelle erlaubt, ihm für die 
für Anordnung der Versuche und Deutung derselben gegebenen zahl- 
reichen Hinweise meinen herzlichsten Dank abzustatten. 
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II. Ergebnisse. 
1. Die autonome Hyponastie. 

Zur Flankenklinostatierung wurde der von HENNINGs ! im Rostocker 
Institut gebaute intermittierende Klinostat benutzt, mit der einzigen 
Abänderung, daß er vom Akkumulatorbetrieb auf Anschluß an das 
Lichtnetz abgeändert wurde. Zunächst wurde das Verhalten der männ- 
lichen und weiblichen Träger studiert, da bei Beginn der Versuche (Mai 
1933) die Träger im raschen Wachstum begriffen waren. Diese wachsen 
bekanntlich orthotrop aufwärts und bilden im Normalfalle mit dem 
Thallus einen Winkel von 90°. Sie sind positiv phototrop und negativ 
geotrop (Sacus 1893; PerscHow 1933). Die Thalli mit den jungen An- 
lagen der Träger wurden so auf Torfplatten befestigt, daß sie selbst 
keinerlei Bewegungen ausführen konnten. Dies geschah derart, daß die 








Abb. 1. Hyponastie der weiblichen Träger bei Flankenklinostatierung im Dunkeln nach 
24 Stunden. 


Thalli mitsamt der anhaftenden Erde in kleine Vertiefungen des feuchten 
Torfes eingelegt und dann mittels Bast festgenäht wurden. Später geschah 
die Befestigung einfach durch Feststecken mittels U-förmiger Draht- 
stifte, beides Verfahren, die vermieden, daß der Thallus beschädigt 
wurde. Die Mittelrippe des Thallus verlief parallel zur horizontalen 
Klinostatenachse. Wurden die Träger auf diese Weise im Dunkeln inter- 
mittierend klinostatiert, derart, daß sich einmal die eine Flanke oben, 
bei der folgenden Umdrehung dagegen unten befand, so zeigten sie schon 
nach wenigen Stunden deutliches hyponastisches Zurückkrümmen. Von 
Hyponastie kann man auch bei den Trägern sprechen, da sie nichts anderes 
als aufgerichtete Fortsetzungen des Thallus sind. Die Dorsiventralität 
des Thallus setzt sich in ihnen, wenn auch abgeschwächt, fort, wie 
besonders die der Thallusunterseite entsprechende Rinne am Quer- 
schnitt zeigt. Diese Seite des Trägers wird im Versuche konvex, somit 
muß die Krümmung als Hyponastie bezeichnet werden. Die Träger 
krümmen sich dabei sehr stark zur Dorsalseite des Thallus hin. Es 


1 HENNINGS: Planta (Berl.) 12 (1931). 
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stellte sich übrigens heraus, daß die männlichen Träger ganz wesentlich 
langsamer reagieren als die weiblichen. 12 Stunden nach Beginn des Ver- 
suches sind die Krümmungen schon sehr deutlich. Diese schreiten un- 
unterbrochen weiter, bis im Extremfalle die Trägerköpfe auf den Thallus 
aufstoßen. Diese Endstellung wurde verschiedentlich erreicht. Die zu 
gleicher Zeit erreichten Krümmungswinkel sind bei den einzelnen Trägern 
(auch desselben Thallus) sehr verschieden und wohl abhängig von Alter 
und Zustand der Träger bei Versuchsbeginn (Abb. 1). 

Versuchsbeispiel. Thalli mit 10 weiblichen Trägern exponiert am 
16.6. Sämtliche Träger orthotrop aufwärts, Thalluswinkel 90°. Am 
20. 6. erreichte Krümmung: 25°, 40°, 50°, 40°, 75°, 25°, 25°, 30°, 25°, 35°. 
Durchschnitt — 37°. 

Erwähnt sei, daß zu gleicher Zeit exponierte männliche Träger sich 
in derselben Zeit um 10° im Durchschnitt kriimmten. 

Anschließend wurden Thalli in derselben Weise wie vorher klino- 
statiert. Junge, in kräftigem Wachstum befindliche Pflanzen wurden 
wieder auf Torfplatten befestigt, nur mit dem Unterschiede, daß jetzt die 
Thallusspitzen frei waren. War es bei den Versuchen mit den Trägern 
gleichgültig, ob sie in trockener oder feuchter Atmosphäre vorgenommen 
wurden, so zeigte sich jetzt, daß es nicht gelang, eine Hyponastie der 
Thalli in trockener Luft zu erzielen. Es ist nicht daran zu zweifeln, daß 
daran ein überragender Einfluß des Hydrotropismus Schuld war, der 
andere Reaktionen unterdrückte. Nur ganz junge, aus Brutkörpern 
gezogene Thalli, zeigten auch in relativ trockener Luft (Feuchtigkeit 
= 60—70%) schon eine hyponastische Tendenz, was vielleicht damit 
erklärt werden kann, daß sie (2 Monate alt) ein beträchtliches Stück von 
der Spitze abwärts noch mangelhaft mit Rhizoiden ausgestattet sind. 
Aber auch bei älteren Thallis konnte eine deutliche Hyponastie fest- 
gestellt werden, sobald für genügende Luftfeuchtigkeit (95 —100%) 
gesorgt wurde. (Über die Versuchsanordnungen s. später.) Indessen 
konnte auch in relativ trockener Atmosphäre eine Hyponastie erzielt 
werden, wenn man die auf Torf befestigten Thalli über Glas weiter 
wachsen ließ. Hierdurch wurden die apikalen Rhizoiden zum Teil aus- 
geschaltet, und es ergibt sich eine, wenn auch sehr schwache Hyponastie. 
Das unter den Ventralschuppen abwärts verlaufende Rhizoidengeflecht 
reichte dabei immer noch in das nasse Substrat und schuf so ein Feuchtig- 
keitsgefälle zwischen Dorsal- und Ventralseite. Daher wurde bei einer 
Reihe von Versuchen (s. weiter unten), die auch in relativ trockener Luft 
(60—70%) vorgenommen wurden, so vorgegangen, daß die Rhizoiden, 
so gut es ging, weggeschnitten wurden, um auf diese Weise zu versuchen, 
den Hydrotropismus in seiner Wirksamkeit zu beeinträchtigen. Es ergab 
sich, daß auf diese Weise der Hydrotropismus wohl gemindert, nicht aber 
vollständig ausgeschaltet werden kann, was ja auch leicht verständlich 
ist; denn erstens können die Rhizoidenreste weiter kapillar wirksam sein, 
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und zweitens kann man das ins Substrat reichende Rhizoidengeflecht nicht 
völlig entfernen, ohne den ganzen Thallus zu gefährden. Jedenfalls 
zeigen aber diese Versuche (als ,,mit‘‘ bzw. „ohne“ Rhizoiden unter- 
schieden) deutlich, daß es gelingt, den Hydrotropismus auf diese Weise 
einzuschränken, und daß dann andere Faktoren sich auswirken können. 

Am klarsten kam die Hyponastie der Thalli zum Vorschein bei fol- 
gender Versuchsanordnung: Eine große, oben mit enger Öffnung ver- 
sehene Glasglocke wurde mittels eines genau passenden durchbohrten 
Korkens über die horizontale Klinostatenachse gezogen, dann der Topf 
mit den Thalli, die zum Schutz gegen Herausfallen an der Basis eingegipst 
wurden, an der Achse befestigt und schließlich die Glocke mit einer 
Glasplatte geschlossen. Luftdichter Abschluß wurde durch Bestreichen 
mit Vaseline bewirkt. In die Glasglocke wurden vorher triefend feuchte 
Tücher gebracht und auf diese Weise ein wasserdampfgesättigter Raum 
geschaffen. Wurde diese ganze Vorrichtung durch schwarzen Karton 
verdunkelt und die Thalli intermittierend in Flankenstellung klinostatiert, 
so zeigte sich schon nach kurzer Frist eine deutliche Hyponastie, die 
schnell zum vollständigen Aufrichten der Thalli um 90° führte. 

Es sei schon vorweg bemerkt, daß eine Photonastie nicht nach- 
zuweisen war, obwohl die Mitwirkung einer solchen nicht so ohne weiteres 
von der Hand zu weisen war. Jedenfalls gestatten die Versuche, die 
hierüber angestellt wurden (s. S. 144 u. f.), diesen Faktor außer Betracht 
zu lassen. 

2. Die Tropismen. 

Ich führe nun eine Reihe von Versuchen auf, die teils neu sind, teils 
schon früher von anderer Seite angestellt worden waren, und die ferner 
teils reine Experimente, teils Kulturversuche unter verschiedenen 
Bedingungen darstellen. Diese Versuche sollten zeigen, ob die sich 
jeweils ergebenden Richtungsverhältnisse mit Hilfe der Faktoren: Trans- 
versalphototropismus, Hydrotropismus, negativer Geotropismus und 
autonomer Hyponastie erklärt werden können. Ist es möglich, eine 
Deutung aller dieser Versuche mittels der genannten Faktoren zu geben, 
so kann man daraus schließen, daß tatsächlich sie es sind, die zusammen- 
wirkend die Richtungsverhältnisse von M. bestimmen. Dieser Weg 
wurde deshalb gewählt, weil es bei M. nicht möglich ist, jeden Bewegungs- 
faktor einzeln unter Ausschaltung der anderen zu studieren. Dies macht 
die Analyse bei Marchantia besonders schwierig und hat seine Ursache 
im wesentlichen in der Dorsiventralität der Pflanze. Inwieweit es möglich 
ist, die Wirkungen der einzelnen Reize auszuschalten, soll fallweise 
besprochen werden. 

Eine Möglichkeit, die Wirkung der einzelnen Faktoren quantitativ 
miteinander zu vergleichen, besteht nicht. Ein solcher Versuch wurde 
mit den am Klinostaten sich doch als äußerst reaktionsfähig erweisenden 
weiblichen Trägern gemacht. Nach Art der Kompensationsversuche, 
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die früher von GUTTENBERG (1908) bei Avena durchgeführt hat, ver- 
suchte ich den Anteil, den Geotropismus, autonome Hyponastie und 
Phototropismus an der Reaktion haben, zu bestimmen. Die Versuche 
wurden wie folgt durchgeführt: Thalli mit weiblichen Trägern wurden 
so exponiert, daß diese eine horizontale Lage einnahmen. Zufolge ihres 
negativen Geotropismus richteten sie sich allmählich bis zur Vertikallage 
auf. Werden die Träger nun von unten beleuchtet, so ist zu erwarten, 
daß diese Aufrichtung durch den positiven Phototropismus verzögert 
bzw. bei größerer Lichtintensität verhindert oder gar ins Gegenteil ver- 
wandelt wird. Um außerdem den Anteil der hyponastischen Tendenz 
bei der Reaktion festzustellen, wurden die Thalli einmal mit der Scheitel- 
bucht nach unten, zum anderen mit dieser nach oben orientiert. (Die 
Befestigung geschah immer auf Torfplatten.) Im ersten Falle mußte also 
die Hyponastie mit dem negativen Geotropismus zusammenwirken, im 
zweiten Falle dagegen mit dem positiven Phototropismus. Die Durch- 
führung zeigte aber, daß die Träger von M. für solche Versuche nicht 
geeignet sind. Zwar ließ sich feststellen, daß der prompt wirksam 
werdende negative Geotropismus durch den gegensinnig wirkenden 
Phototropismus gehemmt wurde. Dagegen gelang es schon nicht mehr, 
auch nicht bei Anwendung von Lichtintensitäten bis zu 1000 Lux, die 
Aufrichtung zu kompensieren oder eine positiv phototrope Einstellung 
zu erzwingen. Die Anwendung noch größerer Lichtintensitäten verbot 
sich durch die dann nicht mehr wirksam zu unterbindende Wärme- 
strahlung. Unterschiede in der Aufkrümmung, falls Hyponastie und nega- 
tiver Geotropismus gleich- oder gegensinnig wirkten, waren meines Er- 
achtens wohl vorhanden. Der Umstand aber, daß die Träger, selbst in 
einer Versuchsreihe, sehr ungleichmäßig reagierten, schloß eine objektive 
Bewertung aus (s. auch die Unregelmäßigkeiten bei Feststellung der auto- 
nomen Hyponastie). Diese Differenzen sind sicherlich zum Teil bedingt 
durch die nicht zu vermeidenden Unterschiede im Alter und damit der 
Entwicklung der Träger. 

Im folgenden schildere ich die weiteren Versuche in der Reihenfolge, 
in der sie ausgeführt wurden. 

a) Versuche. 

Die Thalli wurden bei diesen Versuchen mit ihren basalen Enden 
3—4 cm tief in Torfbrei gesteckt, der sich in Zinkkästehen von 20 em 
Länge, 3 cm Breite und 4 cm Höhe befand. Die Kästehen wurden durch 
einen Deckel verschlossen, der mit einer Reihe passender, längsverlaufen- 
der Schlitze versehen war, durch die die Thallusspitzen hindurchgesteckt 
wurden, so daß sie ungehindert, frei von einem Substrat, reagieren 
konnten. 

1. Thalli am dauerrotierenden Klinostaten, senkrecht zur Achse 
orientiert, von der Achsenverlängerung her beleuchtet. Licht (Tages- 
licht) trifft die Ventralseite, und zwar fällt es durch die kreisrunde 
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Öffnung eines Pappkartons auf die Thalli, die somit seitlich und von 
rückwärts abgedunkelt sind. Luftfeuchtigkeit 65—70%. Ergebnis: 
Äußerst starke dorsal-konvexe Krümmung bis 180°. Erklärung: Geo- 
tropismus ist wenigstens zunächst ausgeschaltet. Die assimilierende 
Dorsalseite ist bestrebt die transversale Lichtlage einzunehmen. Hydro- 
tropismus wirkt, wenn überhaupt, gleichsinnig. Die gegensinnig wirkende 
Hyponastie wird völlig unterdrückt. 

2. Wie Nr. 1. Jetzt Dorsalseite zum Licht. Ergebnis: Thalli behalten 
ihre ursprüngliche Richtung bei. Erklärung: Die Einstellung der Thalli 
zum Licht ist „richtig‘‘ und braucht nicht korrigiert zu werden. Geo- 
tropismus ist ausgeschaltet. Hydrotropismus und Hyponastie kommen 
nicht zur Geltung, auch nicht bei 90% Luftfeuchtigkeit. Bei dieser 
Versuchsanstellung erfolgt, wie früher ausgeführt, im Dunkeln deutliche 
Hyponastie, die hier den Hydrotropismus überwindet. Wenn sie bei 
Beleuchtung nicht auftritt, so muß die Hyponastie durch transversalen 
Phototropismus überwunden sein. 

3. Wie Nr.1. Rhizoiden sind nach Möglichkeit entfernt. Ergebnis: 
Dorsalkrümmungen schwächer oder langsamer als bei 1. Erklärung: 
Dorsalseite sucht wie früher die transversale Lichtlage einzunehmen. 
Hydrotropismus ist durch das Entfernen der Rhizoiden beeinträchtigt, 
unterstützt also die Bewegungen weniger als bei 1. 

4. Wie Nr.2. Rhizoiden sind nach Möglichkeit entfernt. Ergebnis: 
Thalli behalten ihre transversalphototrope Richtung bei. Folgerung: 
Auch bei vermindertem Hydrotropismus läßt das Licht die Hyponastie 
nicht zur Geltung kommen. 

5. Thalli am dauerrotierenden Klinostaten. Senkrecht zu dessen 
horizontaler Achse. Front nach vorne im Dunkeln. Ergebnis: Thalli 
behalten ihre ursprüngliche Stellung bei. Erklärung: Geotropismus ist 
ausgeschaltet, Hydrotropismus überragt die Hyponastie, da die Luft- 
feuchtigkeit im Gegensatz zu dem im früheren Abschnitt besprochenen 
Versuch (S. 135) nur 60% betrug. 

6. Wie Nr.5. Rhizoiden sind entfernt. Ergebnis: Schwache Hypo- 
nastie. Erklärung: Hydrotropismus ist soweit vermindert, daß die Hypo- 
nastie sich bemerkbar machen kann. Kein Unterschied in der Luft- 
feuchtigkeit gegenüber dem vorigen Versuch. 

7. Thalli in vertikaler Stellung feststehend, also unter dem Einfluß der 
Schwerkraft, Licht trifft wie bei Nr. 1 senkrecht auf die Ventralseite. 
Ergebnis: Dorsal-konvexe Krümmung, aber sichtlich schwächer als 
bei 1. Erklärung: Dorsalseite strebt, die Transversallichtlage einzunehmen. 
Hydrotropismus unterstützt dieses Bestreben. Hyponastie wirkt zwar 
gegensinnig, wird aber nach Versuch 1 unterdrückt. Wenn die Krümmung 
hinter der vom 1. Versuch stark zurückbleibt, so muß negativer 
Geotropismus dies verursachen, und er kann nicht so schwach sein, wie 
er geschildert wird. 
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8. Wie Nr. 7. Jetzt Lichteinfall senkrecht zur Dorsalseite. Ergebnis: 
Thalli bleiben unverändert. Erklärung: Transversalphototropismus und 
negativer Geotropismus überwinden Hydrotropismus und Hyponastie, 
die selbst gegensinnig zueinander wirken. (Luftfeuchtigkeit wie vorher 
65—70% .) 

9. Thalli vertikal stehend mit Rhizoiden im Dunkeln. Ergebnis: 
Schwache Dorsalkrümmung, weniger als bei 1. und 7. Erklärung: Nega- 
tiver Geotropismus und Hyponastie wirken gegen den Hydrotropismus, 
der sich nur schwach durchsetzt. 

10. Wie bei Nr. 9, aber ohne Rhizoiden. Ergebnis: Kaum noch fest- 
stellbare Dorsalkrümmung. Erklärung: Hydrotropismus ist gegenüber 
Versuch 9 in seiner Wirksamkeit beeinträchtigt. 

11. Thalli in horizontaler Lage, Dorsalseite unten, von unten beleuchtet. 
Hierbei befanden sich die Thalli mit freien Enden wie zuvor in den jetzt 
horizontal gelegten Zinkkästchen. Die Thalli waren oben und seitlich 
durch Karton abgedunkelt. Ergebnis: Starke Dorsalkrümmung. Er- 
klärung: Negativer Geotropismus und Hydrotropismus sind wirksam, 
Hyponastie und Phototropismus werden von ihnen überwunden. Ent- 
scheidend ist der negative Geotropismus, da am Klinostaten bei gleicher 
Beleuchtung keine Bewegung erfolgte (Versuch 2). Es muß hier einge- 
schaltet werden, daß als Lichtquelle bei diesen und den folgenden Ver- 
suchen eine 60-Wattlampe in 30 cm Entfernung mit Zwischenschaltung 
einer Glasscheibe — also etwa 500 Lux — benutzt wurde. Die Licht- 
intensität also war viel geringer als selbst bei schwachem Tageslicht. 
Daß sie aber transversale Einstellung herbeiführen kann, lehrt der spätere 
Versuch 21. 

12. Thalli in horizontaler Lage, Normalstellung, Ventralseite unten, 
von unten beleuchtet. Versuchsanordnung wie bei Nr. 11. Ergebnis: 
Thalli behalten ihre Richtung unverändert bei. Erklärung: Photo- und 
Hydrotropismus arbeiten gleichsinnig. Ihr Einfluß ist zu schwach, um 
negativen Geotropismus und Hyponastie zu überwinden, doch hemmt 
das Licht das Aufrichten der Thalli, das sonst im Dunkeln schnellstens 
eintritt (vgl. Versuch 16). Die phototrope Krümmung am Klinostaten 
in Versuch 1 wurde also tatsächlich durch die Ausschaltung des negativen 
Geotropismus ermöglicht. 

13. Wie Nr. 11. Rhizoiden sind möglichst entfernt. Ergebnis: Dorsal- 
krümmung, geringer als bei 11. Erklärung: Hydrotropismus wirkt in 
vermindertem Maße, für die Aufrichtung ist im wesentlichen nur mehr 
der negative Geotropismus verantwortlich. 

14. Wie Nr. 12. Rhizoiden sind möglichst entfernt. Ergebnis: Un- 
veränderte Lage oder geringste Hyponastie. Erklärung: Hydrotropismus 
ist geschwächt. Zur Überwindung des Geotropismus und der Hyponastie 
bleibt nur das Licht übrig. 
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15. Thalli in Horizontallage, Dorsalseite unten, im Dunkeln. Er- 
gebnis: Stärkste dorsale Krümmung. Erklärung: Thallus wird durch 
negativen Geotropismus aufgerichtet und dann durch den Hydrotropismus 
schnellstens in seine Normallage gebracht. Hyponastie wird unterdrückt. 

16. Thalli in Horizontallage. Normalstellung, Ventralseite unten, 
im Dunkeln. Ergebnis: Bald schwache Ventralkrümmung. Erklärung: 
Negativer Geotropismus und Hyponastie bewirken Aufrichtung. Hydro- 
tropismus hemmt dieses Aufrichten mehr oder weniger, je nach der 
Luftfeuchtigkeit. 

17. Thalli in Horizontallage, Dorsalseite unten, Licht von oben. 
Ergebnis: Schnellstens stärkste Dorsalkrümmung. Erklärung: Negativer 
Geotropismus, Hydrotropismus und Phototropismus bewirken die Auf- 
richtung des Thallus. 

18. Thalli in Horizontallage, Dorsalseite oben, Licht von oben. 
Ergebnis: Nicht unbeträchtliche Ventralkrümmung, bewirkt durch 
negativen Geotropismus und Hyponastie. Beleuchtung von 500 Lux 
und Hydrotropismus können das Aufrichten nicht verhindern, wie es 
bei größerer Lichtintensität der Fall ist. 

19. Wie Nr. 17. Jetzt ohne Rhizoiden. Ergebnis: Langsamer in 
Erscheinung tretende Dorsalkriimmung als bei 17. Erklärung: Der 
Hydrotropismus ist abgeschwächt. 

20. Wie Nr. 18. Ohne Rhizoiden. Ergebnis: Stärkere Ventralkrüm- 
mung als bei 17, da Hydrotropismus in seiner Wirksamkeit beeinträchtigt. 

21. Thalli am Klinostaten senkrecht zur Achse, von der nach außen 
gerichteten Thallusspitze her beleuchtet. Der Versuch wurde so ein- 
gerichtet, daß die Lichtquelle (wie vorher in 30 cm Entfernung), mittels 
einer zur Klinostatenachse senkrechten Messingstange an der Achse 
befestigt, gleichmäßig mitrotierte. Die Stromzuführung erfolgte von 
vorne (aus der Verlängerung der Achse gesehen) mittels eines langen 
Zuleitungsdrahtes. Ergebnis: Schnelle starke Dorsalkrümmung der 
freien Thallusenden bis zur Erreichung der Transversallichtlage. Er- 
klärung: Wirksam ist zunächst das Licht gegenüber dem geringen hypo- 
nastischen Bestreben. Infolge Fortfalls des negativen Geotropismus 
wird die transversale Lichtlage schnell erreicht. Der Versuch zeigt deut- 
lich, daß Beleuchtung mit 500 Lux genügt, um phototrope Reaktionen 
zu erzielen. Der Hydrotropismus greift bei Variationen der Luftfeuchtig- 
keit stärker oder schwächer unterstützend ein, wie sich aus der Geschwin- 
digkeit des Reaktionsablaufes feststellen läßt. Die Luftfeuchtigkeit 
konnte dadurch reguliert werden, daß eine die Thalli abdeckende Glas- 
scheibe mehr oder weniger von dem die Thalli enthaltenden Kasten 
abgehoben wurde. Dieser Versuch, verglichen mit dem unter 7, zeigt 
deutlich, daß dort tatsächlich negativer Geotropismus eine deutliche 
phototrope Reaktion verhinderte. Im Dunkeln wird am Klinostaten 
der Hydrotropismus durch Hyponastie kompensiert oder überwunden 
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(s. 9, 10 und Versuche 5, 6). Somit ist die Krümmung in Versuch 21 
keine hydrotrope, vielmehr eine phototrope, und sie führt vom Licht weg 
zur transversalen Einstellung. 

22. Wie vorher. Thalli jetzt parallel zur Achse, die einen mit der 
Dorsal-, die anderen mit der Ventralseite zum Licht, das in der gleichen 
Stellung wie früher mitrotierte. Ergebnis: Thalli mit Dorsalseite zum 
Licht (a) behalten ihre Richtung bei oder zeigen ganz schwache Dorsal- 
krümmung. Die anderen Thalli (b) zeigen ausgesprochene Dorsal- 
krümmung. Erklärung: a) die transversale Lichtlage wird beibehalten, 
wobei der Hydrotropismus sich etwas bemerkbar macht; b) die ventral- 
seits beleuchteten Thalli streben in die Normalstellung und werden dabei 
vom Hydrotropismus unterstützt. 

23. Vertikal feststehende Thalli, von oben (spitzenwärts) beleuchtet, 
suchen sich auch transversal-phototrop einzustellen, wobei Hydro- 
tropismus mitwirkt. Der negative Geotropismus bewirkt hier eine Ver- 
zögerung der transversalen Einstellung gegenüber Versuch 21, die mit 
zunehmender Luftfeuchtigkeit noch weiter verlangsamt werden kann. 

24. Sacus und DacHNowskt hatten schon Zentrifugalversuche aus- 
geführt, in welchen die Thalli sich senkrecht zur Zentrifugalkraft orien- 
tierten. SacHs erklärte dies durch antagonistische Wirkung des posi- 
tiven Phototropismus der Unterseite und des negativen Geotropismus, 
DacunowskI durch Diageotropismus. Ich wiederholte diesen Versuch. 
Horizontal wachsende Thalli wurden mit der Spitze nach außen auf einer 
nassen runden Torfscheibe festgenäht. Andere standen ähnlich befestigt 
so aufrecht, daß ihre Dorsalseite zum Scheibenmittelpunkt gekehrt war. 
Die Torfscheibe paßte genau in ein zum Rotationsapparat gehöriges 
Gefäß, das aus einem Metallboden und Deckel besteht, zwischen welche 
ein dickwandiger Glaszylinder mit Gummiringen wasserdicht eingesetzt 
und durch Schrauben festgehalten werden kann. In dieser Kammer 
wurden die Thalli an der horizontalen Achse zentrifugiert, wobei Z = 2 g 
war. Der Hydrotropismus war durch die vollkommen feuchte Atmosphäre 
im Innern der Glasglocke ausgeschaltet. Schon nach 30 Stunden zeigt 
sich deutlich eine starke Ventralkrümmung, die bei den liegenden Thalli 
bald bis zu 180°, bei den stehenden bis zu 90° fortschreitet, so daß die 
Thalli sich mit der Spitze zur Achse hin orientieren. Die von Sachs fest- 
gestellte Aufrichtung von 90° ist also keine Endstellung, sondern wird 
noch bis 180° fortgesetzt. Da die Mitwirkung eines Phototropismus 
hierbei ausgeschlossen ist (s. DACHNOWSKI, es wurde überdies im Institut 
bei schwachem Novemberlicht gearbeitet), beweist der Versuch den nega- 
tiven Geotropismus der Marchantia-Thalli in auffälliger Weise. 

b) Kulturversuche. 

1. Eine Schale mit Marchantia-Rasen wurde im Freien unter Flieder- 
gebüsch aufgestellt. Durch eine darüber gestülpte Glasglocke, die 
auf geschliffenem Glasboden stand, wurde eine wasserdampfgesättigte 
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Atmosphäre geschaffen. Im ganzen befand sich die Glasglocke im 
Schatten und wurde nur- hin und wieder von kleinen Sonnenflecken 
getroffen. Die Thalli richteten sich nach kurzer Zeit ventral-konvex 
auf, bis sie senkrecht standen. Nur ganz allmählich zeigte sich eine schwach 
transversalphototrope Einstellung. Im dampfgesättigten Raum tritt 
der Hydrotropismus nicht in Erscheinung. Negativer Geotropismus 
und Hyponastie wirken sich aus. Das Lichtgefälle ist zu gering, um bei 
Marchantia als Richtungsreiz zu wirken; die darüber befindlichen 
Syringa-Blätter erwiesen sich als wesentlich empfindlicher und stellten 
ihre Spreiten einheitlich transversal zur Hauptlichtrichtung ein. Bei 
Ausschaltung des Hydrotropismus und diffusem Licht kommt also der 
negative Geotropismus rein zum Ausdruck. 

2. Daß der negative Geotropismus den wesentlichen Anteil an der 
Aufrichtung der Thalli hat, zeigte die Fortsetzung des vorigen Versuches. 
Die Schale wurde unter der Glocke auf einer Seite durch Unterlagen 
gehoben, so daß sie mit der Horizontalen einen Winkel von etwa 50° 
bildete. Nach kurzer Zeit hatten sich sämtliche Thalli übereinstimmend 
wieder rein negativ geotrop orientiert. Der Transversalphototropismus 
machte sich allmählich etwas mehr bemerkbar, indem einige Thalli 
begannen, ihre Dorsalseite im Sinne einer transversalen Einstellung zur 
Hauptlichtrichtung zu bewegen. 

3. Dieselbe Schale wurde nun durch einen Blechsturz verdunkelt. 
Durch einen Längsschlitz ließ dieser Licht einseitig auf die Thalli auf- 
fallen. Die mit der Dorsalseite zum Licht gekehrten Thalli behielten ihre 
Stellung bei. Die nunmehr mit der Ventralseite zum Licht exponierten 
Pflanzen wendeten ihre Dorsalseite energisch zum Licht (Abb. 2) und führ- 
ten zu diesem Zweck teils Krümmungen, aber auch Torsionen aus. Die 
wasserdampfgesättigte Atmosphäre hindert also an sich nicht, daß die 
ventral zum Licht gestellten Thalli sich herabkrümmen, um mit der 
Dorsalseite in den Lichtgenuß zu kommen. Wenn die Thalli bei hoher 
Luftfeuchtigkeit sich senkrecht aufrichten, so ist das also nur dort der 
Fall, wo die Lichtdifferenzen zu gering sind, um Phototropismus zu 
erzeugen. In diesem Falle kommt es zur negativ geotropen Aufrichtung, 
die in völlig wasserdampfgesättigter Luft bis zu 90° führt, bei etwas 
geringerem Wassergehalt der Luft aber durch den gegenwirkenden 
Hydrotropismus mehr oder weniger gehemmt wird. 

4. Jüngere Thalli wurden in der Dunkelkammer in Reihen zu 10 
bis 20 Stück vor einer 60-Wattlampe in Entfernung von 30—60 bis 
90—120—150 cm so aufgestellt, daß die Spitzen vom Licht abgekehrt 
waren. Pflanzen und Luft wurden durch regelmäßig häufiges Begießen 
und Sprengen relativ feucht gehalten. Nach Verlauf von 24 Stunden 
haben sich die in 30 und 60 cm Entfernung aufgestellten Thalli deutlich 
transversal zum Licht eingestellt. Aufstellung in 90cm zeigt ganz 
geringe Aufrichtung. Die übrigen sind unverändert. Im weiteren Verlauf 











142 Friedrich Goedecke: Über das Zusammenwirken 


zeigt sich bei 30 cm relativ gutes Wachtum bei streng transversaler Ein- 
stellung, ähnlich bei 60 cm. In den übrigen Entfernungen richteten sich 
die Pflanzen sämtlich etwas auf, zeigten aber kaum mehr Wachstum. Zur 
Klärung der Frage, welche Faktoren die Aufrichtung bedingen, wurden 

5. 50% Versuchspflanzen jetzt um 180° gedreht, so daß sie in jeder 
der oben genannten Entfernungen mit der Spitze gegen das Licht zu 
lagen, während die rest- 
lichen 50% in der frühe- 
ren Aufstellung verblie- 
ben und ihre Lage auch 
nicht weiter änderten. 
Die mit der vom vorher- 
gehenden Versuch her 
aufgerichteten Ventral- 
seite vor die Lichtquelle 
gebrachten Pflanzen in 
30 und 60 cm Entfernung 
krümmten sich schnell 
dorsal-konvex zum Licht 
hin. Bei 90 cm ist die 
Reaktion nicht mehr 
deutlich, über 90 cm ist 
keine Reaktion mehr er- 
kennbar, die verkümmer- 
ten Thalli bleiben auf- 
gerichtet. In flottem 
BS . Wachstum befindliche 
aS ¥ gleichaltrige Thalli, die 
im Hellen gewachsen wa- 





Abb. 2. Marchantia polymorpha. Etwa */; nat. Gr. Die R re 
Pflanzen wurdenerst im Baumschatten bei geringem Licht- ren, wurden gleichzeitig 
gefälle gezogen und richteten sich negativ geotrop auf. ; 

Später wurde das Lichtgefälle durch streng einseitige Be- in denselben Stellungen 
leuchtung, die die aufgerichteten Thalli senkrecht tra, und Entfernungen von 


erhöht, worauf sie ihre Dorsalseite zum Lichte wendeten. . 
Am apikalen Ende schwache Hyponastie. Die Träger sind der Lichtquelle aufge- 
ausgewachsen, daher nicht mehr phototrop gekrümmt. stellt. Die Exemplare, 


die ihre Spitze zum Licht 
kehrten, reagierten in 30 und 60cm Entfernung so, daß sie sich 
schnell transversal zum Licht krümmten, wenn sie vorher aufge- 
krümmt gewesen waren, das Licht also zunächst ihre Ventralseite 
traf. Waren sie vorher dem Boden angepreßt gewesen, so behielten 
sie diese Lage bei. Die mit der Spitze vom Licht abgekehrten Thalli 
richteten sich umgehend steil auf. Die in 90 cm und größeren Ent- 
fernungen aufgestellten Pflanzen verhielten sich wie jene im vorigen 
Versuch. Alle diese Versuche zeigen deutlich, daß das Aufrichten der 
Thalli in 30 und 60 cm in erster Linie durch das einseitig auffallende 
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Licht bedingt ist. Das Verhalten der Thalli in größeren Entfernungen 
läßt den verhältnismäßig geringen Anteil, den negativer Geotropismus 
und Hyponastie an der Reaktion haben, erkennen. Diese Faktoren 
setzen sich erst durch, wenn das Licht zu schwach wird. Die Lichtinten- 
sität in den verschiedenen Entfernungen war folgende: Bei 30 em = 500, 
60 = 110, 90 = 48, 120 = 24, 150 = 12 Lux, d.h. also, daß von etwa 
100 Lux an die Thalli im Dauerlicht phototrop reagieren. Intensitäten 
unter 100 Lux können auch bei tagelanger Beleuchtung keine Reaktion 
mehr erzielen. Eine Reaktion war hier auch nach mehr als 8tagiger Be- 
leuchtung nicht wahrzunehmen. Die phototrope Reizschwelle von Mar- 
chantia liegt also viel höher als die von Keimpflanzen und Laubblättern, 
und so wird es auch verständlich, daß erst größere Lichtdifferenzen 
in der Natur zu phototroper Orientierung führen. Zu den Licht- 
messungen wurde hier, wie in den übrigen Fällen, ein lichtelektrischer 
Beleuchtungsmesser nach Dr. B. LANGE benutzt, der es gestattet, die 
Beleuchtungsstärke in Lux sofort am Zeigerinstrument abzulesen !. 

6. Daß das rasche hyponastische Aufrichten der Thalli im Dunkeln 
(Versuch a, 16) keineswegs als Etiolierungserscheinung aufzufassen ist, 
zeigte folgender Versuch. Thalli, in raschem Wachstum, wurden sowohl 
in trockener wie in relativ trockener Luft, aber ausreichend mit Wasser 
versorgt, ins Dunkle gebracht bzw. auch nur abgedunkelt. Ein Auf- 
richten trat in keinem Falle ein. Die Thalli blieben dem Boden angepreßt 
und blieben wochenlang frisch, um dann langsam zu verhungern. Auf- 
richten fand nur in feuchter Atmosphäre statt, und zwar umgehend, 
längst bevor sich irgendwelche Hungererscheinungen bemerkbar machten. 
Anzeichen von Etiolement und damit Bildung der Stifte zeigen sich 
frühestens nach 14—21 Tagen in feuchter bzw. wasserdampfgesättigter 
Atmosphäre, wobei die Stifte sich als ganz schmale Fortsätze von der 
breiten Thallusfläche auffällig abheben. Es ist also klar, daß das Auf- 
richten der Thalli im Dunkeln mit Etiolieren noch nichts gemein hat, 
sondern durch negativen Geotropismus und Hyponastie bewirkt wird, 
sobald der Hydrotropismus durch hohe Luftfeuchtigkeit ausgeschaltet ist. 

7. Eine Schale mit Thalli in parallelen Reihen hintereinander ge- 
pflanzt, wurden im Gewächshaus mit den Thallusspitzen zum Fenster hin 
exponiert, wobei sie sich in einem starken Lichtgefälle befanden. Hierbei 
richteten sich die Thalli trotz der relativ hohen Luftfeuchtigkeit von 
85—90% keineswegs auf, sondern blieben dem Substrat angepreßt. 

8. Dasselbe ergab sich in wasserdampfgesättigter Luft. Mit der 
Thallusspitze vom Licht abgekehrte, in derselben Schale befindliche 
Thalli bildeten einen Winkel von etwa 90° zur Lichtrichtung. 

Diese Versuche zeigen klar, daß auch bei größter Luftfeuchtigkeit 

eine transversalphototrope Einstellung erfolgt, wenn nur genügende 


1 Zu beziehen durch Paul Altmann, K.-G., Berlin. 
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Lichtdifferenzen herrschen. Allerdings ist der Lichtwinkel bei wasser- 
dampfgesättigter Atmosphäre nicht immer 90°, sondern oft kleiner. Dies 
hat man bisher als Hauptargument gegen den Transversalphototropismus 
ins Feld geführt. Die Ursache ist aber offenbar in etwas anderem zu 
suchen. Die Stellung 90° wird um so exakter erreicht, je größer das Licht- 
gefälle ist. Da die Unterschiedsempfindlichkeit von Marchantia sehr gering 
ist, kann es nicht wundernehmen, wenn bei geringerem Lichtunterschied 
beider Seiten die Bewegung schon aufhört, bevor 90° erreicht sind. 

9. Das Reaktionsvermögen der Thalli auf Feuchtigkeitsunterschiede 
beleuchten auch folgende Versuche. 2 Schalen mit Thallirasen, die sich 
im Gewächshaus durch einseitig einfallendes Licht transversal zu diesem 
eingestellt und dabei um etwa 50° aufgerichtet hatten, wurden ins Freie 
gebracht vor direktem Sonnenlicht durch Gebüsch geschützt. Die eine 
Schale blieb offen stehen, die andere wurde mit einer Glasglocke bedeckt. 
Nach kurzer Zeit hatten sich die Thalli in der offenstehenden Schale in 
ihren wachsenden Teilen der Unterlage angepreßt. Die mit der Glas- 
glocke bedeckten Thalli dagegen behielten ihre aufgerichtete Stellung 
unverändert bei. 

10. Eine Reihe von Schalen mit flachen Thallusrasen wurden an den 
verschiedensten Stellen des Gartens aufgestellt. Helligkeit und in weniger 
großem Umfang Luftfeuchtigkeit waren an den einzelnen Stellen im 
Durchschnitt verschieden. Die wesentlich langsamer als in der Treib- 
hausatmosphäre wachsenden Thalli blieben in jedem Falle dem Substrat 
angepreßt. Direktem Sonnenlicht ausgesetzte Pflanzen gingen in kurzer 
Zeit zugrunde. Im Freien kam also der Hydrotropismus allein zur Geltung, 
es gab keine transversale Lichteinstellung, obwohl das Licht die Thalli 
von allen Richtungen spitzen- und basalwärts traf, auch keinerlei Photo- 
nastie. Wurden Teile dieser Rasen aus dem Freien ins feuchte Treibhaus 
gebracht, so lösten sich nach kurzer Zeit die Thalli vom Substrat und 
stellten sich transversal zum Licht ein. 

11. Um das Wesen des Hydrotropismus näher kennen zu lernen, 
wurde noch folgender Versuch gemacht. Thalli wurden so auf ein vier- 
eckiges, torfgefülltes Glasgefäß aufgelegt, daß ihre apikalen Enden über 
den Glasrand hinausragten. Angrenzend befand sich ein gleiches Glas- 
gefäß, das bis zum Rande mit Wasser gefüllt war. Der Thalluszuwachs 
erfolgte horizontal über das Wasser hinweg, das teils berührt wurde, teils 
nicht. Es zeigte sich also keine Tendenz, in das Wasser einzudringen, 
und daher muß der Hydrotropismus als transversal bezeichnet werden. 
Wäre er positiv, so müßte man Krümmung in das Wasser hinein erwarten. 


3. Gibt es bei Marchantia eine Photonastie ? 

Mit Hilfe der Vorrichtung, mit der eine deutliche Hyponastie der 
Thalli in wechselnder Flankenstellung nachgewiesen worden war, wurden 
auch Versuche angestellt, die zeigen sollten, ob es bei Marchantia eine 
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Photonastie gibt. Es war die Möglichkeit nicht ausgeschlossen, daß auch 
eine solche sich an der wechselnden Stellung der Thalli im Freien be- 
teiligte, wo sie bald dem Boden angepreßt, bald mehr oder weniger 
emporgerichtet anzutreffen sind. Von zahlreichen Pflanzen mit grund- 
ständigen Blattrosetten ist ja bekannt, daß sie ihre Blätter im Schatten 
schräg aufrichten, im Sonnenlicht dagegen dem Boden anpressen. Da 
für diese Bewegungen lediglich die Dorsiventralität der Organe maB- 
geblich ist, muß sie als Photonastie bezeichnet werden. Für die Versuche 
wurden Thalli auf erdgefüllte Blumentöpfe gelegt und sowohl die basalen 
Thallusenden als auch die Erde selbst mit Gips befestigt. Die Töpfe 
wurden dann senkrecht zur horizontalen Achse des intermittierenden Klino- 
staten so befestigt, daß die Thalli in den zwei wechselnden Stellungen 
sich in Flankenlage befanden. Die Beleuchtung erfolgte von der Achsen- 
verlängerung her, also dorsal. Mit Hilfe der Glasglocke (s. Hyponastiever- 
such) wurde eine wasserdampfgesättigte Atmosphäre geschaffen, um den 
Hydrotropismus auszuschalten. Während die Glasglocke seitlich ab- 
gedunkelt wurde, blieb die runde, den Boden der Glocke bildende Glas- 
scheibe frei. Zuerst wurden die Thalli dem vollen Tageslicht und direktem 
Sonnenlicht (20000 Lux und mehr) ausgesetzt. Hierbei war keine 
Reaktion festzustellen, da die Thalli senkrecht zur Lichtrichtung orientiert 
waren und die transversale Einstellung beibehalten wurde. Wurde das 
einfallende Licht durch Seidenpapier abgeschwächt, so behielten die 
Thalli auch dann noch die transversale Lichtlage bei, wenn die Licht- 
intensität auf 5—6000 Lux sank. Unterschiede zeigten sich nur insofern, 
als sich mit abnehmender Lichtintensität das Wachstum auch verlang- 
samte. Unterhalb einer Lichtintensität von einigen tausend Lux zeigten 
die Thalli nach etwa 24 Stunden schon klare ventral-konvexe Krüm- 
mungen und richteten sich nach einigen Tagen bis 90° auf. Falls eine 
Photonastie vorhanden wäre, hätte die Aufkrümmung bei abnehmendem 
Licht zu verschiedenen Endstellungen zwischen 0° und 90° führen müssen. 
Dies war aber nicht festzustellen. Nachdem das Licht zur Einhaltung der 
transversal-phototropen Stellung nicht mehr ausreichte, kam die Hypo- 
nastie unvermittelt zum Ausdruck und ließ bei variierender Licht- 
intensität auch keinen Unterschied im Ausmaß und der benötigten Zeit 
erkennen. Im Versuch 55 hatten sich die ventral beleuchteten Thalli 
entgegen Geotropismus und Hyponastie schon bei Dauerwirkung von 110 
bis 500 Lux phototrop eingestellt. Es ist aber zu berücksichtigen, daß 
dieser Versuch in der Dunkelkammer ohne Glassturz durchgeführt 
wurde. Somit wirkte in der nicht ganz feuchten Luft der Hydrotropismus 
mit dem Phototropismus, auch war das Lichtgefälle dadurch sehr erhöht, 
daß von der Gegenseite her keinerlei Licht einfiel. Bei den Untersuchungen 
über Photonastie aber reflektierte der weiße Gips, mit dem die Thalli 
basal befestigt waren, das stärkere Licht, wodurch das Lichtgefälle er- 
heblich vermindert wurde. 


Planta Bd. 24. 10 
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Ein derselben Feststellung dienender Versuch wurde in der Weise 
eingerichtet, daß Schalen mit Thallirasen im Gewächshaus verschiedenen 
Lichtintensitäten ausgesetzt wurden, wobei eine Schale dem vollen Tages- 
licht (mit Sonnenlicht) ausgesetzt war, die anderen Schalen dagegen 
durch Pappteller in verschiedener Höhe mehr oder weniger abgeschattet 
wurden. Photonastische Reaktionen wurden auch bei diesen Versuchen 
nicht beobachtet. Im übrigen entwickelten sich die Pflanzen im Verlaufe 
mehrerer Monate wie folgt: 

Schale 1. Ungehinderter Zutritt des Lichts. Schnelles Wachstum, 
Thalli lang und breit, heben sich nur allmählich vom Substrat, da Hydro- 
tropismus nicht ausgeschaltet ist. Das ziemlich diffuse Licht veranlaßt 
keinen Phototropismus. Schale 2. Pappteller 20 cm über dem Substrat. 
Ähnliche Stellung, aber Neigung zu transversal-phototroper Aufrichtung 
der Thalli, da das Licht jetzt vorwiegend seitlich einfällt. Schale 3. Papp- 
teller 12cm über dem Substrat. Wachstum sichtlich gemindert, deut- 
lich auf einer Seite der Schale gefördert, wodurch zum Ausdruck kommt, 
daß das Licht hier stärker ist. Steile transversale Einstellung zum Licht, 
teils durch Torsionen. Während Schale 1 und 2 Träger und Brutbecher 
in reichlicher Menge besitzen, bildet Schale 3 Brutbecher nur an der 
Peripherie und überhaupt keine Träger. Schale 4. Pappteller 7 cm 
über dem Substrat. Thalli verbleiben in ihrer ursprünglichen Stellung, 
zeigen keinerlei Wachstum, gehen aber auch nicht ein und etiolieren 
nicht. 

Anschließend wurde Schale 4 unter einem Blechsturz einseitig ein- 
fallendem stärkerem Tageslicht ausgesetzt. Die kleinen, monatelang im 
Wachstum gehemmten Thalli zeigten sofort starkes Wachstum und stellten 
sich, wenn ihre Basis zum Licht gekehrt war, mit der Dorsalseite senk- 
recht zur Lichtrichtung ein. Exemplare mit der Längsachse quer zum 
Licht behielten ihre dem Licht zugekehrte Längshälfte dem Substrat 
angepreßt, während die abgewandte Flanke sich so aufrichtete, daß schließ- 
lich die beiden Längshälften einen Winkel von 90° bildeten, mit der Längs- 
rippe als Drehpunkt. (Beginn dieses Versuches am 28. Mai. Am 30. Mai, 
also innerhalb 48 Stunden, ist die Reaktion schon sehr deutlich. Im 
Verlauf von 8 Tagen hatten sich die Thalli um durchweg 90° aufgerichtet.) 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß Marchantia kein Objekt ist, 
dem mit exakten Meßmethoden sonderlich beizukommen ist; dagegen 
lassen sich aus dem Verhalten der Pflanze unter den verschiedensten Ver- 
suchsbedingungen doch folgende Feststellungen treffen. Entsprechend der 
hygromorphen Struktur und dem thallösen Aufbau von Marchantia kommt 
dem Wasserhaushalt des Mooses eine überragende Bedeutung zu. Somit 
ist es verständlich, daß der besonders von Buck untersuchte Hydro- 
tropismus in allererster Linie den Ausschlag gibt und häufig sämtliche 
anderen Faktoren unterdrückt. Bis zu einer Luftfeuchtigkeit von 40—45 % 
(trockene Luft) ist bei keiner Versuchsanordnung und unter keinen 
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Kulturbedingungen auch nur der geringste Einfluß anderer Richtkräfte 
zu bemerken, da der Hydrotropismus die Thalli am Substrat angepreßt 
hält. Bei einer Luftfeuchtigkeit von 60—70% (nach Du Buy und 
NUERNBERGK gleich relativ trockener Luft) zeigt sich im allgemeinen die 
Einstellung, die dazu führte, Marchantia einen (Plagio- oder) Transversal- 
phototropismus zuzusprechen. Der Hydrotropismus tritt etwas in den 
Hintergrund und läßt die transversale Lichteinstellung mehr oder 
weniger zum Durchbruch kommen. Indessen liegt echter Transversal- 
phototropismus vor, und nicht, wie Du Buy und NUERNBERGK an- 
nehmen, ein „wechselnder Plagiophototropismus“. Die Genannten 
meinen, „die phototropische Ruhelage des Thallus kann in zahlreichen 
Fällen weniger als 90° betragen und ist von verschiedenen Faktoren, nicht 
allein dem Lichtfaktor abhängig.“ Eine phototrope Lage kann aber, 
wie schon der Name sagt, nur vom Lichtfaktor abhängen. Daß die Ruhe- 
lage dabei nicht mit der phototrop angestrebten Lage identisch zu sein 
braucht, zeigen alle Fälle, wo z.B. Photo- und Geotropismus anta- 
gonistisch wirken, so daß sich Zwischenlagen ergeben. In allen früher 
angestellten Versuchen wurden die mitwirkenden Faktoren nicht völlig 
ausgeschaltet, und vor allem wurde niemals die Frage des für den Photo- 
tropismus notwendigen Reizgefälles geprüft. Die bei sehr verschie- 
denen Beleuchtungsverhältnissen durchgeführten Versuche lassen sich 
überhaupt nicht miteinander vergleichen. Du Buy und NUERNBERGK 
meinen ferner, ‚daß man nur dann die (normale) Lichtlage von 90°, d.h. 
den eigentlichen Transversalphototropismus erhält, wenn man die Thalli 
in relativ trockener Luft kultiviert‘ (S. 424). Das trifft, wie ich zeigen 
konnte, nicht zu. Bei ausreichendem Lichtgefälle erhält man diese 
Lage auch in wasserdampfgesättigter Atmosphäre. Es ist ferner ganz 
unbekannt, welche Gewebe den phototropen Reiz perzipieren, und 
ob sie sich gleichmäßig oder nicht am Krümmungsvorgang beteiligen. 
Die Assimilationszellen scheiden für diesen ganz aus. Darum kann 
auch der von Du Buy und NUERNBERGK vorgenommene Versuch, die 
Strahlenabsorption zur Erklärung mit heranzuziehen, vorläufig nicht 
weiter helfen. 

Der Hydrotropismus ist nach Versuch 11 ein transversaler. Er erlischt 
bei 100% Feuchtigkeit. In trockener Luft ist er überragend über alle 
anderen Tendenzen. In dieser sucht der Thallus also durch dorsal- 
konvexe Krümmung das Substrat zu erreichen; die Dorsalseite ist im 
Wachstum relativ zur Unterseite gefördert. Diese Förderung nimmt 
ab, wenn die Luftfeuchtigkeit steigt und erlischt schließlich. Nur be- 
sondere Messungen könnten entscheiden, ob trockene Luft die Wachs- 
tumsgeschwindigkeit der Oberseite auch absolut erhöht, oder ob nur 
die Unterseite gehemmt wird. Das Verhalten bei 100% Feuchtigkeit 
macht es wahrscheinlich, daß die Krümmungsursache ein höherer Wasser- 
verlust der Unterseite ist, was auch anatomisch verständlich wäre. 

10* 
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Demnach ist anzunehmen, daß eine Wachstumshemmung der Unterseite 
vorliegt. 

Endlich kann man bei wasserdampfgesättigter Atmosphäre deutlich 
erkennen, daß zwei weitere Faktoren, und zwar negativer Geotropismus 
und eine unzweifelhaft vorhandene autonome Hyponastie, sich mit- 
beteiligen. Diese beiden wirken normalerweise im selben Sinne und be- 
wirken im wasserdampfgesättigten Raum eine senkrechte Stellung, 
sobald das Lichtgefälle gering ist. Bei starkem Lichtabfall dominiert aber 
der Transversalphototropismus. Die Versuche zeigen, daß der negative 
Geotropismus zu voller Aufrichtung führen kann. In den Fällen, wo er 
sich nicht bemerkbar macht, ist er zweifellos genau so wirksam, doch steht 
er immer gegen den Hydrotropismus und bei starkem Lichtgefälle auch 
gegen den Phototropismus zurück und wird überwunden. Die Hyponastie 
verursacht, wenn sie allein wirkt, gleichfalls starke Krümmungen, tritt 
aber schon hinter den negativen Geotropismus zurück. 

sehen die Thalli bei andauernder Kultur in wasserdampfgesättigter 
Atmosphäre bei schwachem Tageslicht allmählich dazu über, in ver- 
schmälerter Form vollkommen senkrecht zu wachsen, so entstehen neue 
Verhältnisse, da damit ein mehr oder weniger großer Verlust der Dorsiven- 
tralität verbunden ist. Noch mehr gilt dies für das abweichende photo- 
trope und sonstige Verhalten der etiolierten „Stifte“. Vergleichsfähig 
ist das Verhalten gegen die verschiedensten Reize selbstverständlich nur 
in den Versuchen, bei denen die Struktur des Mooses unverändert 
bleibt. Das tropistische und nastische Verhalten von Marchantia ist eng 
mit dessen Dorsiventralität verbunden. Wird diese abgeändert, so liegt ein 
neuer Fall vor, und es ist von vorneherein eine Änderung im Verhalten 
gegen Richtungsreize zu erwarten. Ich betrachte es als meine eigent- 
liche Aufgabe, das Verhalten der normalen, d. h. der streng dorsiventralen 
Thalli zu studieren. Für sie gilt die oben gegebene Analyse der Be- 


wegungen. 


4. Untersuchungen über Wuchsstoff bei Marchantia polymorpha. 


Da die Krümmungen von Marchantia durch Wachstum bewirkt werden, 
ergab sich schließlich die Frage, ob sich bei dieser Pflanze ein Wuchsstoff 
nachweisen lasse. Im folgenden teile ich einige Versuche, die zur Klärung 
dieser Frage angestellt wurden, mit. 

1. Ausschnitte aus jungen, lebhaft wachsenden Thalli, die bis etwa 
3 mm vom Thallusrand in das Gewebe hineinreichten und im wesent- 
lichen die Einbuchtung oder die Einbuchtungen der Thallusspitze, also 
den Vegetationspunkt umfaßten, wurden dicht nebeneinander nach der 
von F. W. Went angegebenen Methode mit ihren Schnittflächen auf 
3%ige Wasseragarplättchen aufgesetzt. Die Thallusspitzen verblieben 
3 Stunden auf dem Agar, eine Zeit, in der Avena-Wuchsstoff bereits aus- 
giebig in den Agar diffundiert. Dieser wurde dann in kleine Rechtecke zer- 
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Le schnitten, und die Plättchen einseitig auf dekapitierte Avena-Koleoptilen 
aufgesetzt. Auch im Verlaufe mehrerer Stunden war keinerlei Krümmung 

h der Koleoptilen festzustellen. Kontrollversuche mit Wuchsstoffagar, 


der aus Koleoptilspitzen gewonnen wurde, waren positiv. Krümmung 
trat nach 1—11/, Stunden in der üblichen Weise ein. 

2. Derselbe Versuch wie unter 1. Die Thallusausschnitte blieben aber 
r, 6 Stunden auf dem Agar in der Annahme, der Wuchsstoff könne träger 
r aus dem Thallus in den Agar diffundieren als bei Avena. Der Versuch 
e blieb negativ wie bei 1. 

r 3. Eine Reihenfolge von Versuchen wie unter 1. Die Thallusausschnitte 
t greifen sukzessiv immer tiefer in das Gewebe ein, 4, 5 mm usw. bis zu 1 em, 
1 um festzustellen, ob die den Wuchsstoff führende Zone etwa tiefer 
> rückwärts vom Scheitelpunkt anzutreffen sei. Die Thallusstücke blieben 
b 3 und später 6 Stunden auf den Agarplättchen. Die Ergebnisse waren jedes- 

mal negativ. 

j 4. Versuche, die Thallusausschnitte direkt auf dekapitierte Koleo- 
ptilen einseitig aufzusetzen, ließen sich nicht durchführen, da die Thalli 
keinen Halt fanden. 

5. Von der Tatsache ausgehend, daß es mit Hilfe von Dextroseagar 
gelingt, Wurzelspitzen ihren Wuchsstoff zu entziehen, auch wenn dieses 
mit einfachem Wasseragar nicht gelingt, wurde wie bei 1 vorgegangen, 
die Thalli aber auf 10%igen Dextroseagar gesetzt. Diese Versuche, 
aber auch Kontrollversuche mit Avena-Koleoptilspitzen, hatten keinen 
Erfolg, da sich herausstellte, daß 10%iger Dextroseagar, wohl infolge 
zu hoher Konzentration, auf das Wachstum von Koleoptilen hemmend 
wirkt. 

6. Dieselben Versuche wie bei 5, aber mit 4%igem Dextroseagar. 
Das Ergebnis blieb negativ. Die Kontrollversuche zeigten jetzt aber 
ausgezeichnete Kriimmungen. 

7. Archegonienträger wurden knapp unter den Hüten abgeschnitten, 
also in der Zone, in der bei phototropischer Reizung die Krümmung aus- 
geführt wird, und mit den Schnittflächen dicht nebeneinander auf Agar 
gesetzt. Am Umfallen hinderten sich die Köpfchen gegenseitig durch ihre 
dichte Anordnung und durch die Hutränder, die auf den Agar aufstießen. 
Auf eine Fläche von 1 x 11/, em kamen hierbei 20 Träger, die 3 Stunden 
auf dem Agar verblieben. Das Ergebnis blieb negativ, es war kein Wuchs- 
stoff diffundiert. 

8. Derselbe Versuch, bei dem die Träger 6 Stunden auf Agar gesetzt 
wurden, zeigte auch kein Ergebnis. 

9. 3 Serien von 20 weiblichen Trägern wurden in Abständen von 2 Stun- 
den, also 60 Träger in 6 Stunden, auf ein und demselben Agarblock von 
1x1l!/,em exponiert. Dieser ,,Anreicherungsversuch“ blieb ebenso 
erfolglos. 
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10. Derselbe Versuch wie bei 9 mit 4%igem Dextroseagar war 
negativ. 

11. Die Versuche 7—10 wurden in derselben Weise mit männlichen 
Trägern durchgeführt. Das Ergebnis war gleich negativ. 

12. Weibliche und männliche Tragerképfchen wurden direkt auf deka- 
pitierte Koleoptilen einseitig aufgesetzt (ein Köpfchen auf jede Koleoptile), 
ohne daß eine Krümmung erzielt wurde. 

13. Der ,,Anreicherungsversuch“ wie bei 9 wurde auch mit Thallusaus- 
schnitten wie unter 4 ohne Erfolg durchgeführt. 

14. Mit Avena-Wuchsstoff versorgte Agarblöckchen, die auf Koleop- 
tilen gute Krümmungen ergaben, wurden an im Hellen oder Dunkeln 
befindliche Archegonien- und Antheridienträger angesetzt, vorwiegend 
dieht unter den Hüten, aber auch in allen Zonen zwischen Hut und Basis, 
einige wurden auch unter den Hut geschoben. Weder nach Stunden noch 
nach Tagen war eine Reaktion festzustellen. In feuchter Atmosphäre 
hielten sich die Agarblöckchen gut einige Tage, im Trocknen schrumpften 
sie innerhalb eines Tages ein. 

Nachdem die Versuche, bei Marchantia Wuchsstoff mit Hilfe der 
Avena-Methode nachzuweisen, nicht zum Ziele geführt hatten, wurde 
anschließend versucht, durch Zuführung großer Wuchsstoffmengen an 
die verschiedensten Stellen des Objektes Erfolge zu erzielen. Eine Mög- 
lichkeit, Wuchsstoff in konzentrierter Form bequem einwirken lassen 
zu können, bot die von LAIBACH angegebene Methode der Wuchsstoff- 
paste, im folgenden ,,LAIBACH-Paste“ genannt. Sie wird hergestellt aus 
den Pollinien tropischer Orchideen (in unserem Falle aus reichlich zur 
Verfügung stehenden Oncidium- und Phalaenopsis-Pollinien), und zwar 
werden 0,05g Pollinien mit lccm schwach angesäuertem Wasser 
1/, Stunde auf dem Wasserbade unter kräftigem Umrühren erhitzt und 
die so erhaltene Suspension von Pollinienpartikelchen in Wasser mit 
1 g wasserfreiem Wollfett ( Adeps lanae anhydricus) zur Salbe verarbeitet. 
Zur Kontrolle auf ihre Wirksamkeit wurde die frisch hergestellte Paste 
unverletzten wie auch dekapitierten Koleoptilen auf einer (schmalen) 
Flanke aufgestrichen. Nach einer guten Stunde traten die Krümmungen 
schon deutlich in Erscheinung, bei den dekapitierten Koleoptilen etwas 
schneller und stärker. Innerhalb weniger Stunden hatte die Krüm- 

mung 90° erreicht. Sie schritt ununterbrochen weiter, erreichte 180°, 
und brachte schließlich durch Schleifenbildung die Koleoptilspitzen wieder 
in die vertikale Lage. 

15. Frisch bereitete sehr wirksame LAIBACH-Paste wurde weiblichen 
Träpern, die im Treibhaus und im Freien bei Tageslicht wuchsen, seit- 
lich auf einer Flanke aufgetragen. Bis zu 14 Tagen, während welcher 
Zeit die Paste verschiedentlich frisch aufgetragen wurde, die Träger selbst 
inzwischen auch sichtlich gewachsen waren, war keinerlei Krümmung 
festzustellen. Zum Versuch wurden alle Stadien der Träger heran- 
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gezogen, von der jungen Anlage bis zum ausgewachsenen Träger. Auch 
dekapitierte Träger wurden zu diesem Versuch benutzt. 

16. Derselbe Versuch wie bei 15, aber mit Trägern, die schon einige 
Zeit vor Beginn im Dunkeln gehalten waren und während des Versuches 
im Dunkeln verblieben, zeigte auch keinerlei Wirkung der LAIBACH-Paste. 

17. Dieselben Versuche wie unter 15 und 16, aber mit männlichen 
Trägern, waren ohne Ergebnisse. 

18. Jüngeren und älteren Thallis, die einige Zeit vorher ins Dunkle 
gebracht wurden, wurde LAIBACH-Paste auf die Dorsalseite aufgestrichen. 
Nach 12 Stunden war eine deutliche dorsal-konvexe Krümmung fest- 
zustellen, die sich ziemlich übereinstimmend innerhalb einer Zone von 
10—15 mm, von der Thallusspitze an gerechnet, abspielte. Während 
nach 12 Stunden die Krümmung deutlich wahrnehmbar war, hat sie nach 
Verlauf von 36 Stunden schon 50° im Durchschnitt erreicht. 

19. Derselbe Versuch mit bei Tageslicht wachsenden Thallis zeigte 
dasselbe Ergebnis. Wiederholungen der Versuche 18 und 19 zeigen über- 
einstimmend immer wieder dasselbe. 

20. Dagegen war bei Behandlung mit LAIBACH-Paste, die den Thallis 
ventral aufgestrichen wurde, nicht die geringste Krümmung festzustellen. 

21. Kontrollversuche zu 18 und 19 mit der gleichen Paste ohne 
Pollinien ausgeführt, zeigten keinerlei Ergebnis. Die Möglichkeit, daß die 
mit LAIBACH-Paste erzielten Krümmungen vielleicht auf Grund anderer 
in der Paste enthaltenen Stoffe hervorgerufen sein könnten, war damit 
ausgeschaltet. Diese ,,Wasserpaste“ hatte übrigens auch, wie schon 
LA1BAcH anführt, keinerlei Wirkung bei Avena-Koleoptilen. 

Der Gedanke lag nahe, die in Herstellung und Anwendung so bequeme 
Wuchsstoffsalbe aus Marchantia-Teilen bzw. -Organen, die auf Wuchs- 
stoff untersucht wurden, herzustellen und die so erhaltene Salbe an 
Avena als Testobjekt zu prüfen. 

22. Zu diesem Zwecke wurden 0,2 g Brutkörperchen den Brutbechern 
entnommen, in der üblichen Weise zur Paste verarbeitet und Avena auf- 
gestrichen. Eine Krümmung war nicht festzustellen. 

23. In derselben Weise wurde aus 60 jungen weiblichen Träger- 
köpfchen eine Paste hergestellt, die aber auch an Avena wirkungslos war. 

24. Dasselbe Ergebnis zeigte eine aus männlichen Trägerköpfchen 
hergestellte Paste. 

25. Die aus Spitzen junger Thalli hergestellte Paste war auch wir- 
kungslos. 

26. Die aus Brutkörperchen, Trägerkôpfchen und Thallusspitzen 
hergestellten Pasten wurden gleichfalls, aber auch ohne Erfolg den 
Thallis dorsal und veniral aufgestrichen. Diese Versuche zeigten wie die 
mit ,,Wasserpaste (21) deutlich, daß die Wirkung der LaïBACH-Paste 
auf die Thalli (18, 19) tatsächlich nur eine Wuchsstoffwirkung sein kann. 
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Daß große Wuchsstoffmengen notwendig sind, um eine Wirkung bei den 
Thallis hervorzurufen, zeigt folgender Versuch: 

27. Avena-Koleoptilspitzen wurden zu je etwa 40 Stück auf die 
Thalli aufgesetzt, vornehmlich in der Zone, die bei Behandlung mit 
LarBacH-Paste die oben erwähnten Krümmungen zeigte. Hierbei trat 
eine ganz minimale eben deutlich sichtbare Krümmung auf. Die aus den 
Koleoptilspitzen in den Thallus diffundierende Wuchsstoffmenge ist also 
zu gering, um eine deutliche Krümmung zu erzielen. 

Es zeigte sich übrigens, daß die Larpacu-Paste, nachdem sie die 
starken Krümmungen der Thalli bewirkt hatte, wieder an Avena auf- 
gestrichen, von ihrer Wirksamkeit nur wenig eingebüßt hatte. Die 
LaïBACH-Paste wurde fortlaufend auf ihre Wirksamkeit geprüft, dabei 
stellte sich heraus, daß sie während der ersten Tage unverändert gut 
wirkte, nach 10 Tagen aber eine 90°-Krümmung der Koleoptilen erst in 
12 Stunden bewirkte, d.h. also an Wirksamkeit schon eingebüßt hatte. 
Diese ging langsam weiter zurück, und nach 3 Wochen setzte regelmäßig, 
auch bei sorgfältiger Aufbewahrung, Schimmelbildung ein. Da die zur 
Verwendung kommenden Pollinien nicht immer in erforderlicher Menge 
zur Gewinnung der Paste zur Verfügung standen, wurde auch versucht, 
ob es nicht möglich sei, auch an einheimischen Pflanzen Stellen hoher 
Wuchsstoffkonzentration ausfindig zu machen. Zu diesem Zwecke 
wurden reichliche Mengen von jungen Farnsoris, Mohnpollen, Lilien- 
pollen, Atriplex-Sproßspitzen und andere auf Wuchsstoff untersucht, 
aber ohne Erfolg. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß es nicht gelungen ist, aus 
Marchantia Wuchsstoffe zu gewinnen, die an Avena-Koleoptilen Krüm- 
mungen hervorrufen. Pollinienextrakt (LAIBACH-Paste) veranlaßte in- 
dessen Thalli zu dorsal-konvexen Krümmungen, falls er dorsal auf- 
getragen wurde. In ganz geringem Ausmaße wirkte hier auch eine An- 
häufung von Koleoptilspitzen; die Ventralseite und auch die Träger- 
stiele reagierten indessen nicht. Weitere Schlüsse sind kaum zu ziehen. 
Es liegt ein gewisser Widerspruch darin, daß Marchantia nur auf hohe 
Wuchsstoffkonzentrationen reagiert, aus ihr aber ein solcher Stoff nicht 
zu gewinnen ist. Vielleicht besitzt sie indessen einen solchen doch, nur 
von anderer Art als das bisher bekannte Auxin. 

Aus dem Sporogonstiel von Pellia epiphylla läßt sich nach OVERBECK 
auch kein Wuchsstoff extrahieren, und es war nicht möglich, durch 
künstliche Wuchsstoffzufuhr Krümmungen hervorzurufen. 


Zusammenfassung. 
Das Gesamtergebnis ist also: 
1. Bei Ausschaltung aller Tropismen erscheint eine autonome Hypo- 
nastie, die von sämtlichen Tropismen leicht überwunden wird, somit 
eine untergeordnete Rolle spielt. 
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2. In trockener Luft überwindet ein transversaler Hydrotropismus 
alle übrigen Tendenzen. In feuchter Luft nimmt er ab, in wasserdampf- 
gesättigter Luft erlischt er. 

3. Bei Ausschaltung der übrigen Tropismen dominiert ein reiner 
Transversalphototropismus. Schräge Einstellungen ergeben sich aus seinem 
Zusammenwirken mit Geotropismus und Hydrotropismus. Da die Reiz- 
schwelle sehr hoch ist, ist ein starker Lichtabfall Voraussetzung für den 
Phototropismus. 

4. Bei Ausschaltung der übrigen Tropismen, also in wasserdampf- 
gesättigtem Raum im Dunkeln oder bei zu geringem Lichtgefälle zeigt sich 
ein rein negativer Geotropismus, auch an nichtetiolierten Thallis. 

5. Eine Photonastie fehlt. 

6. Wuchsstoff läßt sich aus den Pflanzen nicht gewinnen. 

7. Wuchsstoff wirkt nur auf der Thallusoberseite und nur in sehr 
hoher Konzentration. 
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Die Blüten der Gesneriaceen zeichnen sich wie die der verwandten 
Familien häufig durch eine starke Zygomorphie aus, die nicht nur in 
der Ausbildung der Blütenhülle, sondern auch in den Bewegungen der 
fertilen Blütenorgane zum Ausdruck kommt. Besonders deutlich kann 





Abb. 1. Abb. 2. 


man das an den Griffeln und Staubfäden der Blüten von Columneaarten 
wie C. gloriosa Sprague und anderen beobachten !. 

Beistehende Abb. 1 gibt den Bau der in ihrer Heimat (tropisches Süd- 
amerika) ornithophilen Blüten wieder. Im frisch geöffneten Zustande liegt 
unter der helmförmigen Oberlippe der Griffel, darunter der Komplex der 
Staubbeutel, der durch Verwachsung aus den Theken der 4 entwickelten 


1 Es wurden gelegentlich noch einige andere Arten bzw. Spielarten benutzt, 
deren einwandfreie Bestimmung auf Schwierigkeiten gestoßen ist. 
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Staubblätter gebildet wird. Die Entfaltung der Blüten spielt sich nor- 
malerweise nun folgendermaßen ab: 

Aus den Blattachseln der Hängesprosse treten schräg nach oben 
gerichtet die Blütenknospen einzeln hervor. Sie entwickeln bei Columnea 
gloriosa sehr langsam eine etwa 4,5—5,5 em lange Blumenkrone. In 
dieser schiebt sich der Griffel mit der Narbe dicht der Oberlippe an- 
geschmiegt vor bis an den Öffnungsrand. Ihm folgen sofort die ver- 
wachsenen Theken, die durch Längenwachstum der Staubfäden nach 
vorn gebracht werden. Dann öffnet sich die Blüte. Die Staubblätter 
ziehen nun allmählich den Thekenkörper abwärts (vgl. Abb. 2), wobei 
sich die Theken selbst nach unten öffnen. Unterdessen schiebt sich der 
Griffel oberhalb des Thekenkörpers zwischen diesem und der Oberlippe 
weiter vor und krümmt sich in der Symmetrieebene ebenfalls stärker 
nach unten. Der Thekenkörper wird nun immer weiter nach unten und 
etwas nach innen gebracht. Die beiden dorsal inserierten Filamente 
sind dabei immer einander stärker genähert als die beiden ventral in- 
serierten, die dementsprechend größere Bögen an ihrem apikalen 
Ende ausbilden. Schließlich welken die Staubfäden, so daß der Theken- 
körper passiv nach unten durchhängt. Während letzterer Vorgänge 
hat die Narbe sich mit ihren zwei Lappen senkrecht zur Symmetrie- 
ebene entfaltet und nun den ursprünglichen Platz der reifen und sich 
öffnenden Theken eingenommen. Die Unterlippe welkt zumeist gleich- 
zeitig mit den Filamenten. Schließlich schrumpft die ganze Blumenkrone. 
Zuletzt fällt sie mit den Filamenten ab. 

An den Blüten fallen also hauptsächlich die Bewegungen der Fila- 
mente und des Griffels insbesondere durch ihr zeitlich und räumlich 
harmonisches Zusammenspiel auf. Es fragt sich nun, welcher Art diese 
Bewegungen sind. 

Bei den Filamentbewegungen handelt es sich sicherlich nicht um 
Lastkrümmungen, woran man zunächst einmal bei der relativ großen 
Ausbildung der Theken denken könnte. Das geht daraus hervor, daß 
die Staubfäden ihre Form auch ohne diese Last, nämlich nach deren 
Abschneiden beibehalten. Ihre Krümmungen sind wohl insbesondere 
Wachstums- und nicht Turgeszenzbewegungen, weil sie auch in plasmo- 
lysiertem Zustande ihre Form bewahren, diese also wachstumsmäßig 
fixiert ist. (Vollkommene Plasmolyse der Zellen trat infolge der Cutini- 
sierung der Filamentoberhaut in 12%iger Rohrzuckerlösung erst nach 
etwa 15 Min. ein!). Ebenso erwies sich die Griffelbewegung als eine 
aktive Krümmung. 

Die Frage nach der kausalen Natur aller dieser Bewegungen kann 
natürlich gleichfalls nur durch Versuche entschieden werden. Sind 
nämlich die Bewegungen autonom, so müssen sie, wie das schon vielfach 
in anderen Fällen gezeigt wurde (NoLL, DUFOUR, VÖCHTING, KRONFELD, 
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HERING), auch bei zwangsmäßig veränderter Blütenlage harmonisch 
mit der Funktion der Blütenhülle bleiben. Sind sie dagegen aitiogen, 
so müssen sich die mitwirkenden Außenfaktoren irgendwie richtung- 
gebend bemerkbar machen. 

Bei Versuchen an insgesamt etwa 70 Blüten in den Jahren 1930 bis 
1935 habe ich als Zwangslagen die Flankenstellung, die Vertikal- 
stellung der Blütenachse sowie die Invertierung gewählt. Dabei genügte 
es meist, die Blüten durch Schlingen aus leicht biegsamem Kupferdraht 
zu fixieren. Die Blütenstiele sind nämlich sehr kurz (etwa 1—3 cm) 
und dick (2,5—3 mm). Sie sind nur sehr 
beschränkt imstande, die Blüten nach 
einer Desorientierung in die Normallage 
zurückzubringen. Meist kommen nur 
kleine Krümmungen zustande. 

a) Flankenstellung. Sie wurde da- 
durch erreicht, daß der die Blüten 
tragende Sproß seitlich horizontal gelegt 
wurde. Sie trat auch gelegentlich von 
selbst auf, und ich darf die 2 Fälle, die 
ich ohne eigenen experimentellen Ein- 
griff im Palmengarten zu Leipzig (1935) 
sowie im Gewächshaus des Botanischen 
Gartens zu Münster (1931) zufällig be- 
obachtet habe, hier wohl einreihen. Sie 
dürften ihre Entstehung einer räumlichen 
Lageänderung der Pflanze verdanken, 
die während der Blütenentfaltung vor- 
genommen wurde und eine phototropi- 
sche Reaktion der Blätter zur Folge 
hatte. Das jeweilige Tragblatt sowie wahrscheinlich das darunter- 
liegende Blatt haben dann zusammenwirkend durch Druck auf den 
kurzen, starren Kelch die Zwangslage der Blüte herbeigeführt. 

Das Ergebnis gibt Abb. 3 (aus dem Palmengarten zu Leipzig vom 
3.6.35) besonders deutlich wieder. Die Bewegung der Thekenkörper 
erfolgte stets normal zur Blütenhülle, der Griffel dagegen senkte sich 
mit dem Narbenende nach abwärts, zum Teil nur innerhalb der Ober- 
lippe, zum Teil ragte er auch schließlich zwischen dem Mittelteil der 
Oberlippe und einem der kleinen seitlichen Zipfel hervor. Eine Bestäu- 
bung auf natürlichem Wege wäre in diesem Falle wohl kaum möglich. 

b) Vertikalstellung. Sie wurde durch Flachlegen der Sprosse in der 
Horizontalen erzielt, und zwar in normaler und inverser Lage. In 
letzterem Falle haben die Zweige die Blüten meist abgestoßen bis auf 
einige, bei denen sich normale Reaktion der Filamente, jedoch ver- 
minderte Durchbiegung des Griffels ergab. Zeigte die Blütenöffnung 





Abb. 3. 
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nach oben, dann war ebenfalls der gesamte Bewegungsablauf normal 
und nur die Krümmung des Griffels in Richtung des Blütenschlundes 
etwas verstärkt. Der Thekenkörper hing am Ende der Anthese in den 
Blütenschlund hinein, während er in Normallage auf die Unterlippe 
herabsinkt oder auch aus der Blumenkrone nach unten schlaff heraus- 
hängt. 

c) Inversstellung. Sie wurde durch Hochbinden der Hängesprosse 
zu erzielen versucht, da eine so weitgehende Drehung des Blütenstieles 
ohne Beschädigungen nicht möglich war. Sehr viele Blüten wurden 
dabei als Ganzes abgestoßen, in manchen Fällen aber auch nur die noch 
nicht geöffnete Blumenkrone. Nur in 14 Fällen konnte die gewünschte 
Zwangslage hier über die gesamte Blütezeit erhalten werden, die dann 





Abb. 4. 


allerdings stets deutlich verkürzt war. In 13 Fällen davon ergab sich der 
normale Ablauf der Filamentbewegung bis zum Moment des Welkens 
der Filamente. Dann senkte sich der Thekenkörper durch die Schwere- 
wirkung auf die Oberlippe nieder. Der Griffel wuchs stets etwas stärker 
in die Länge als bei Normallage. Sobald er den Oberlippenrand erreichte, 
senkte sich der Narbenteil über diesen nach unten aus der Blumenkrone 
hinaus. Die 2 Narbenlappen spreizten teils in der Horizontalebene, 
teils in der Vertikalebene, wobei in letzterem Falle (vgl. Abb. 4) der 
untere Narbenlappen deutlich nach unten hinten umgeschlagen wurde, 
der obere dagegen mehr die Richtung des Griffels beibehielt. Gelegentlich 
wiesen die Filamente auffallend große Bögen auf, wie es auch auf der 
Abbildung gerade zu sehen ist. Diese müssen sich vielleicht in so ver- 
stärktem Maße ausbilden, wenn die Blüte erst kurz vor dem Erblühen 
invertiert wird, um die normale Filamentreaktion doch noch zustande 
kommen zu lassen. 

Abb. 5 gibt dagegen einen Fall wieder, der insofern eine Abweichung 
von diesem Typus darstellt, als die Narbe hier schon, bevor noch die 
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Thekenbewegung einsetzte, deren Verwachsungsstelle überlagerte. In- 
folge davon mußten die Filamente, um die blütennormale Biegung aus- 
führen zu können, den Griffel mit hochheben. Dieser senkte seinerseits 
im weiteren Verlauf der Anthese seinen Narbenteil deutlich nach unten 
und spreizte schließlich (in der Abbildung nicht mehr sichtbar) seine 
Narbenlappen direkt in die Höhlung der Oberlippe. 

Alle diese Reaktionen sprechen dafür, daß die Bewegungen der Staub- 
fäden autonomer Natur sind, der Griffel aber in seiner Reaktion durch 
die Schwerkraft zumindest wesentlich beeinflußt wird. Um das sicher- 
zustellen, habe ich mehrere Versuche mit Blüten an kleinen Pflanzen 
auf dem Klinostaten ange- 
stellt. Die Umdrehungszeit 
betrug dabei 8 Min. 20 Sek. 
Die Temperatur im Gewächs- 
haus schwankte zwischen 20 
und 24°C. Vielfach wurden 
dabei die ganzen Blüten ab- 
gestoßen, mehrmals die noch 
nicht geöffnete Blumenkrone. 
In letzterem Falle zeigte sich 
stets normale Ausbildung und 
Stellung von Narbe und The- 
ken nach der künstlichen Öff- 

Abb. 5. nung, gleichgültig, ob die 

Blüten senkrecht zur horizontal 

gelegten Klinostatenachse rotierten oder in der Richtung der horizon- 

talen Klinostatenachse selbst fixiert waren. Auch war oft ein recht 
auffälliges Abstoßen der älteren Blättchenpaare zu beobachten. 

Nur in 2 von mindestens 12 Versuchen ist die Beobachtung der 
Anthese auf dem Klinostaten geglückt. Bei einer in der Vertikalebene 
fixierten Blüte hatte sich dabei als Abweichung vom Normaltypus der 
Reaktion nur eine sehr schwache Krümmung der Narbe nach dem 
Blütenschlund hin ergeben. Eine in der horizontalen Klinostatenachse 
fixierte Blüte zeigte dagegen einen Griffel ohne die apikale Durchbiegung. 
Er wies aber infolge des Aufliegens auf der Oberlippe ins Ganze eine 
leichte Durchbiegung auf, die ich jedoch als rein passiv und elastisch 
ansprechen muß, weil der Griffel sich nach Abbiegen der Oberlippe 
gerade streckte. Diese beiden Beobachtungen sprechen aber wohl im 
Verein mit den Erfolgen in konstanter Zwangslage dafür, daß an der 
apikalen Griffelkriimmung die Schwerkraft im Sinne einer geotropischen 
Reaktion mitwirkt. 

Es ergibt sich somit die merkwürdige Tatsache, daß die in ihrer 
Funktion für die Blüte normalerweise so harmonischen Bewegungen der 
fertilen Blütenorgane auf Grund des Zusammenwirkens physiologisch 











Über die Bewegungen der Staubfäden und des Griffels bei Columneen. 159 


verschieden induzierter Teilreaktionen zustande kommt; denn die Fila- 
mentbewegungen sind autonom, die Griffelbewegungen kausal von der 
Erdschwere abhängig. Die in der Anthese der Columneablüten zutage 
tretende ,,kinetische Funktionsharmonie‘‘ im Sinne UNGERERs wird also 
nicht von einem harmonisch äquipotentiellen System durchgeführt. 
Die beteiligten Organe sind vielmehr nicht gleichbefähigt, so daß bereits 
bei veränderter Raumlage die Funktionsharmonie zerstört wird. Nicht 
die Blüte als Organ, sondern nur die ganze Pflanze kann also einer ganz- 
heitlichen Betrachtung unterworfen werden. Da solche extreme Fälle 
für die Pflanzenwelt meines Wissens kaum bekannt sind, dürfte das 
geschilderte Verhalten der Columneablüten aus diesem Grunde besonderes 
Interesse beanspruchen. 
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Kurze Mitteilung. 
(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


ÜBER DIE ROLLE VON ASPARAGIN UND GLUTAMIN 
IN DER HÖHEREN PFLANZE. 


Von 
Gustav ScHWAB. 


(Eingegangen am 2. Juli 1935.) 


Die Säureamide Asparagin und Glutamin gehören zu den bisher am 
besten untersuchten Stoffen des pflanzlichen Stickstoff-Stoffwechsels. 
Ihre Rolle als NH,-entgiftende, transportierende und speichernde Sub- 
stanz ist in den Arbeiten von BOUSSINGAULT, PRIANISCHNIKOFF und der 
ScHuLzeschen Schule grundlegend dargestellt worden. 

Im Hinblick auf die Ähnlichkeit des molekularen Aufbaues nahm 
STIEGER physiologische Gleichheit zwischen Asparagin und Glutamin 
an. In der Tat fand er in verdunkelten Blättern und in unterirdischen 
Speicherorganen entweder Asparagin oder Glutamin oder aber beide 
Stoffe gemeinsam vor. Die von STIEGER benutzte Methode der prä- 
parativen Darstellung war allerdings nur unvollkommen, da im Pflanzen- 
saft ein quantitatives Auskrystallisieren der Amide nicht möglich war. 

Eine Nachprüfung der Stieserschen Ergebnisse schien erwünscht 
und aussichtsreich, nachdem es möglich war, unter Verwendung einer 
eigenen Methode, die auf getrennter quantitativer Verseifung der beiden 
Amide beruht, die verlustreiche präparative Darstellung zu umgehen. 

Das von uns angewandte Trennungsverfahren beruht lediglich auf 
der im Vergleich zu Asparagin erheblich leichteren Abspaltbarkeit der 
Amidgruppe des Glutamins. Fast die gleiche Methode, Glutamin in 
Pflanzensäften zu bestimmen, wurde unabhängig von unseren Erfahrungen 
kürzlich von VICKERY, PUCHER und CLARK veröffentlicht. Eine auf 
breiter Basis unter Verwendung der neuen Methode vorgenommene 
Prüfung des Amidvorkommens in den höheren Pflanzen bestätigte in 
großen Zügen die Angaben STIEGERs. Es ist jedoch nicht verwunderlich, 
daß STIEGER auf Grund seiner präparativen Methode kleine Mengen des 
einen Amides beim Bestimmen des anderen entgangen sind. Wir konnten 
dagegen mit unserer neuen Methode stets ein gemeinsames Auftreten 
beider Amide in den höheren Pflanzen beobachten. 

Erzwingt man eine Zunahme der Amide in der Pflanze, sei es durch 
Eiweißabbau bei der Samenkeimung, durch Verdunkelung, oder durch 
Ernährung mit Ammonsalzen, so wird stets eine Zunahme beider Amide 
beobachtet. Meist verschiebt sich das Mengenverhältnis der beiden 
Partner gegen dasjenige im normalen Blatt. 
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Von Aspidium filix mas wurden die Amide im Jahreszyklus unter- 
sucht, wobei im austreibenden Rhizom reichliche Mengen Glutamin 
festgestellt wurden, die parallel mit dem gesamtlöslichen N im Verlauf 
des Sommers absinken. 

Die von SMIRNOW und MorHEs vertretene Vorstellung über die Genese 
der Amide aus Ammonsalzen organischer Säuren mit einem C-Gerüst, 
das dem des Asparagin ähnlich ist, wurde nachgeprüft. Danach erscheinen 
die Anwendbarkeit der von den genannten Autoren verwendeten Methodik 
und die Zulässigkeit ihrer Schlußfolgerungen in kritischem Licht. Wohl 
konnte bei Zuführung von Ammonsuceinat bzw. -malat eine auch der 
Größenordnung nach übereinstimmende Amidbildung und Säureaufnahme 
festgestellt werden. Es ist aber sehr fraglich, ob diese Erscheinungen im 
genetischen Zusammenhang stehen, denn wir fanden bei Darbietung von 
Alkalisalzen dieser Säuren einen gleichen Säureabbau, aber ohne jegliche 
Amidbildung, was ja im Zusammenhang mit der bekannten weiten Ver- 
breitung der entsprechenden Dehydrasen leicht zu erklären ist. Daß also 
im Ammonsalzversuch die Äpfel- bzw. Bernsteinsäure das C-Gerüst des 
Amids geliefert hat, bleibt danach unbewiesen. 

Inwieweit diese Säuren synthetisiert wieder in den Kohlehydrat- 
stoffwechsel einbezogen werden, entzieht sich unserer Kenntnis. Hin- 
weise auf Möglichkeiten dieses Säureumbaues gibt die einschlägige 
Literatur in ausreichendem Maße. Wenn also gelegentlich in kohle- 
hydratarmen Blättern nach Zufuhr von NH,-Salzen organischer Säuren 
eine gesteigerte Amidsynthese nachgewiesen wurde, so besteht eine nicht 
geringe Wahrscheinlichkeit dafür, daß diese über den KH-Stoffwechsel 
gesteuert wird. Eine derartige Deutung gewinnt an Wahrscheinlichkeit 
durch die Beobachtung, daß sich der Eiweiß-Spiegel verdunkelter 
Blätter bei NH,-Malat-Zufuhr halten läßt, während er unter sonst 
gleichen Bedingungen bei NH,-Sulfat stark absinkt. 

Wenn von MoTHEs zur Stütze der Theorie des genetischen Zu- 
sammenhanges zwischen Ammonsuceinat und Asparagin auf die feh- 
lende Amidbildung bei Ammonoxalatdarbietung hingewiesen wurde, 
so kann dies nicht als Argument anerkannt werden, da das Oxalation 
bekanntlich schädigend auf die Zelle und speziell auf den KH-Abbau 
wirkt. Zwar fanden wir eine im Vergleich zur NH,-Malat-Ernährung 
geringere Asparaginbildung, sobald wir unter den Bedingungen der 
Moruesschen Versuchsanstellung Bohnenblätter mit 0,1 mol NH,-Oxalat 
ernährten. Da sich aber schon habituell starke Zellschädigungen durch 
Schlaffwerden der Blätter bemerkbar machten, versuchten wir den 
unerwünschten Faktor einer Giftwirkung des Oxalations, wodurch die 
Zelle und mit ihr auch offensichtlich die Amidase geschädigt worden 
war, durch Konzentrationsverringerung der Nährlösung zu beheben. So 
gelang es uns in der Tat, bei verdunkelten Bohnenblättern in einer 
Versuchsreihe mit NH,-Salzen von 0,05 mol Malat, Oxalat und Sulfat 


Planta Bd. 24. 11 

















162 Gustav Schwab. 
gleiche Amidzunahme bei Malat- und Sulfat-Ernährung zu erzielen. Der 
Befund beweist deutlich, daß das gebotene Säureanion für die Amid- 
bildung unwesentlich ist. Das gleichfalls gebotene Oxalat bewirkt sogar 
eine bedeutend größere Amidbildung. Diese letztere Beobachtung erklären 
wir uns aus der bekannten hemmenden Wirkung des Oxalations auf den 
KH-Stoffwechsel und den dadurch intensivierten Eiweißabbau. 

Schwierig dürfte im Sinne der Theorie des genetischen Zusammen- 
hanges von Säure- und Amidbildung auch der Befund zu erklären sein, 
daß Glutamin und Asparagin aus Ammonsalzen der organischen Säuren, 
aus Glutaminsäure und Asparaginsäure gleich leicht gebildet werden. 
Welches der beiden Amide im Einzelfall bevorzugt gebildet wird, hängt 
nicht mit der chemischen Struktur der gebotenen Säure, sondern mit 
der physiologischen Eigenart der Versuchspflanze zusammen. 

Eine Untersuchung der amidspaltenden Wirkung verschiedener 
Pflanzenextrakte ließ den Schluß zu, daß die für die beiden Amide 
zuständigen Fermente streng spezifisch wirken. Keimlinge von Gerste 
enthalten sowohl Glutamin als Asparagin, und die desamidierende Wir- 
kung des Extraktes erstreckt sich auf beide Amide, während Hefe- 
extrakte nur Asparagin enthalten und auch nur Asparagin, nicht dagegen 
zugesetztes Glutamin, das wir der besonderen Güte des Herrn Prof. 
Knoop in Tübingen verdanken, spalten. 
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STUDIEN 
ÜBER DIE ASSIMILATION UND ATMUNG MEDITERRANER 
MACCHIAPFLANZEN WÄHREND DER REGEN- 
UND TROCKENZEIT. 


Von 
HERMANN VON GUTTENBERG und HERBERT BUHR. 


Mit 31 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Juni 1935.) 


I. Einleitung. 

Der immergrüne Buschwald der Mittelmeerländer, die sogenannte 
Macchia, bietet dem Physiologen und Ökologen eine Fülle von Problemen 
dar. Zwar herrschen im Gebiete dieser Formation nicht die extremen 
klimatischen und edaphischen Bedingungen der Wüste, aber die scharfe 
Teilung des Jahres in eine Regen- und eine Dürreperiode stellt an die 
Pflanzenwelt besondere Ansprüche, denen sie nur mit Hilfe besonderer 
morphologischer und physiologischer Anpassungen gewachsen sein kann. 
Das gilt für alle Pflanzen dieses Gebietes. Unter ihnen beanspruchen 
unser Interesse aber nicht so sehr die zahlreichen Kräuter und Stauden, 
die die Dürre nur mit ihren unterirdischen Organen oder mit ihren 
Samen überdauern, als vielmehr jene Gewächse, die belaubt, also der 
dauernden Transpiration ausgesetzt, die Trockenzeit zu überwinden 
vermögen. Für sie ergibt sich zunächst die Frage, in welcher Weise 
während der Trockenzeit der Wasserhaushalt bestritten wird. Ist es 
vorwiegend äußerste Herabsetzung der Transpiration, oder stehen den 
Pflanzen besondere Mittel zur Verfügung, um auch dem trockenen Boden 
noch Wasser zu entziehen, oder vermögen sie schließlich ihr Wurzel- 
system in tiefste, noch feuchte Schichten hinabzusenden ? Über all 
diese Fragen ist schon gearbeitet worden. Der eine von uns (GUTTENBERG 
1907) versuchte schon vor längerer Zeit die Zusammenhänge zwischen 
anatomischem Bau und der Transpiration der Blätter zu klären. Diese 
gehören vorwiegend dem sklerophyllen Typus an, der zweifellos ein xero- 
morpher ist. Es liegt aber keinerlei Anpassung vor, die die Transpiration 
unter allen Umständen stark zurückhält. Ihr kutikularer Anteil ist 
freilich infolge starker Kutinisierung nicht allzu groß, hingegen kann 
die stomatäre Transpiration sehr hohe Werte erreichen (GUTTENBERG 
1907), da die Stomata fast nirgends eingesenkt sind und ihre Anzahl 
pro Quadratmillimeter besonders hoch ist. Auch fehlt den Sklerophyllen 
jegliches Haarkleid, die filzigen Pflanzen des Gebietes nehmen eine 
Sonderstellung ein, die eine gesonderte Besprechung erfordert. Steht also 
Wasser reichlich zur Verfügung, so wird stark transpiriert; dies kann 
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um so mehr geschehen, als das Wasserleitungssystem dieser Pflanzen 
nach HuBERs (1924) ausführlichen Untersuchungen besonders leistungs- 
fähig ist. Die Steineiche z. B. hat auf gleiche Blattfläche bezogen die 
doppelte Leistungsfähigkeit wie die Stieleiche. Die Tatsache, daß die in 
Rede stehenden Pflanzen bei Wasserzufuhr hohe Transpirationswerte auf- 
weisen, lehrt, daß es für sie nur einen Schutz gegen zu hohe Wasserverluste 
geben kann, nämlich den Verschluß der Stomata. Erst wenn dieser voll- 
zogen ist, kann sich der xeromorphe Bau der Blätter auswirken. Dieser 
bedeutet dann allerdings einen weitgehenden Schutz, denn auch bei 
direkter Bestrahlung und starker Erwärmung bleiben jetzt die Transpi- 
rationswerte mäßig (GUTTENBERG 1907), und die meist derben, durch 
Strebepfeiler und sonstiges inneres mechanisches Gewebe unterstützten 
Epidermen verhindern es, daß das Blatt, dem Kohäsionszug folgend, 
schrumpft. Die geringe Flächenverminderung, die nach MONTEMARTINI 
(1931) auch hier bei Wasserverlust auftritt, kann keine besondere Be- 
deutung haben, ebensowenig die bei manchen Arten zur Dürrezeit ent- 
stehende Längskrümmung zur Unterseite. Diese Einrollung beweist in- 
dessen, daß das Mesophyll Wasser verloren hat und nicht imstande ist, 
diesen Verlust voll zu decken, daß die Saugkraft des Blattes also zur 
gänzlichen Füllung der Zellen nicht ausreicht. 


Wenn nun, wie erwähnt, der Transpirationsschutz der Sklerophyllen 
nur durch Spaltöffnungsschluß erreichbar ist, tritt die Frage nach der 
Assimilationsmöglichkeit während der Dürrezeit in den Vordergrund. 
Diese Frage hat der eine von uns (GUTTENBERG 1907, 1927) auf ver- 
schiedenen Wegen zu lösen versucht. Zunächst wurde der Kohlehydrat- 
gehalt zu verschiedenen Jahreszeiten untersucht. 


Im Winter (Februar 1906, Brioni) besaßen nur Laurus nobilis und Myrtus 
communis am Abend nennenswerte Stärkemengen, die in der Nacht etwas ab- 
nahmen. Olea europaea zeigte überhaupt keine Stärke, Quercus Ilex sehr wenig 
und nur am Abend, Pistacia Lentiscus und Arbutus Unedo abends gleichfalls sehr 
wenig in unregelmäßiger Verteilung über das Blatt, morgens fast nichts mehr. 
Zuckerbestimmungen waren nicht vorgenommen worden. Soweit man dies nach 
dem Stärkegehalt beurteilen konnte, waren sowohl Assimilation als auch nächtliche 
Abwanderung und Atmung gering gewesen. 

Im Gegensatz dazu fanden sich in der ersten Aprilhälfte 1905 überreiche Stärke- 
mengen, wie sie sonst kaum in Blättern anzutreffen sind. Die nächtliche Abwanderung 
war gering, sie bezog sich hauptsächlich auf die Palisaden, war aber auch hier nicht 
restlos. Das Schwammparenchym ließ eine noch geringere: Abnahme an Stärke 
erkennen. So verhielten sich nicht nur die früher genannten Pflanzen, sondern 
auch die Cistrosen, Rutensträucher und andere. GoLA (1923) hat später bei vielen 
Mediterranpflanzen den reichen Stärkegehalt in den Frühjahrsmonaten bestätigt 
upd GUTTENBERG im April 1924 nochmals beobachtet, daß bei manchen Arten 
(besonders Phillyrea latifolia, Viburnum Tinus und Arbutus Unedo) der Stärke- 
gehalt bleibend so hoch ist, daß mikroskopisch eine nächtliche Abwanderung nicht 
mehr festzustellen war. Dieselbe Erscheinung fand sich bei Laurus nobilis auch in 
Rostock von Mai bis Mitte Juni. Es wurden nun auch einige Zuckerbestimmungen 
versucht, die in dieser Jahreszeit geringe Mengen erkennen ließen. 
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Im Sommer 1905 und 1906 waren (Juli und August in Brioni) frei von Stärke: 
Olea, Laurus, Quercus (Sonnenblätter) und Osyris alba. Die übrigen untersuchten 
Pflanzen: Myrtus, Rhamnus Alaternus, Pistacia, Arbutus und Schattenblätter von 
Quercus enthielten solche, aber nur in Spuren oder doch in sehr geringen Mengen, 
und zwar nur am Abend. Auch diesen sommerlichen Stärkeschwund hat GoLa 
bestätigt, ebenso nochmals GUTTENBERG im August 1924 in Positano. Im gleichen 
Jahre fand dieser aber etwas später in Brioni erhebliche Stärkemengen bei einer 
Reihe von Pflanzen, besonders bei Viburnum, Phillyrea, Laurus, Myrtus, zum Teil 
auch bei Pistacia, deutliche nächtliche Abnahme indessen nur bei Laurus und Arbutus. 
Diese Verschiedenheit wurde auf die viel günstigeren klimatischen und edaphischen 
Bedingungen in Brioni zurückgeführt. In diesem Sommer war nämlich in Brioni 
eine typische Dürreperiode nicht eingetreten. Eine Bestimmung des Gesamt- 
zuckers ergab für in Positano gesammeltes Material wieder geringe Werte, nur 
Myrtus machte mit 5% des Trockengewichtes davon eine Ausnahme. Nicht un- 
beträchtlich mehr Zucker enthielten Blätter, die Anfang September 1926 in Brioni 
gesammelt worden waren. 


In Rostock fand sich an der Wende von August zu September 1926 bei Laurus, 
Phillyrea und Myrtus abends sehr reichlich Stärke, die nachts zum größten Teil 
auswanderte. ; 

Die weitgehende Abnahme der Kohlehydrate nach längerer Dürre ließ 
vermuten, daß während der Trockenperiode keine nennenswerte Assi- 
milation stattfindet. Das Verhalten der Pflanzen in Brioni bewies aber, 
daß eine solche auch im Sommer sofort auftritt, wenn genügend Boden- 
feuchtigkeit zur Verfügung steht. Luftfeuchtigkeit und Temperatur waren 
nämlich im Sommer 1924 in Positano und in Brioni zu wenig verschieden 
gewesen, um das verschiedene Verhalten der Pflanzen zu erklären. 
Dagegen war der erste Standort, wie besonders auch das Verhalten der 
übrigen Pflanzenwelt lehrte, auf das äußerste ausgetrocknet, überdies 
felsig, der zweite dagegen relativ feucht und erdig. Die Rostocker Pflanzen 
standen dauernd feucht. 

Für eine weitgehende Herabsetzung der Assimilation während der 
Dürrezeit könnten verantwortlich gemacht werden: entweder eine Schädi- 
gung des Assimilationsapparates durch Trockenheit, Licht und hohe 
Temperatur oder Spaltenverschluß, besonders während der Zeit stärkster 
Erhitzung. Weitere Untersuchungen zeigten, daß beides zusammen- 
wirken dürfte. In Positano wurde eine Erhitzung der Blätter bis 50° 
beobachtet, und schon 1904 wurde festgestellt, daß abgeschnittene, in 
Wasser dem Lichte ausgesetzte Zweige keine Stärke zu bilden vermögen, 
wobei allerdings eine Zuckerprüfung unterblieb. Nur die Cistrosen, die, 
vorher welk, bei Wasserzufuhr ihre Blätter raschestens entfalteten, ver- 
mochten Stärke zu bilden. Auch GoLa fand später in ähnlichen Ver- 
suchen keine Stärkebildung. 

Diese Tatsachen ließen eine Schädigung des Assimilationsapparates 
vermuten, die indessen nur eine vorübergehende sein könnte, da, wie 
später noch gezeigt werden wird, sich die Blätter bald nach Beendigung 
der Dürre wieder vollständig erholen. Der Stärkemangel könnte aber 
auch durch erhöhte Atmung bedingt sein. 
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Untersuchungen über den Öffnungszustand des Spaltöffnungsapparates 
wurden in ausgedehntem Maße im Frühjahr (April 1924 und 1927 in 
Brioni) und Sommer (August 1929 in Brioni und Positano) von einem 


von uns durchgeführt. 

Für das Frühjahr ergab sich maximale Öffnungsweite den ganzen Tag über 
in Sonne und Schatten. Der nächtliche Verschluß erfolgte erst längere Zeit nach 
Sc tergang. Im Sommer waren in Positano in den heißesten Tagesstunden 
(13—16 Uhr) die Stomata aller Pflanzen bis auf Pistacia für Xylol impermeabel. 
Es wurden nicht nur sklerophylle sondern auch laubwerfende Bäume und ver- 
schiedene Stauden daraufhin untersucht. Auch in den günstigsten Morgenstunden 
ließen Quercus, Olea, Ceratonia Siliqua und Myrtus Xylol nur an einigen wenigen 
Punkten langsam eindringen (X,,). Rhamnus und Pistacia nahmen Xylol jetzt zwar 
reichlich auf, nicht aber mehr Alkohol, der im Frühjahr rasch eindrang. Am späteren 
Nachmittag wiederholt sich der Morgenzustand, der nun aber nur kurz andauert, 
da der bald folgende Sonnenuntergang sehr rasch den völligen Verschluß herbei- 
führt. In Brioni waren wenige Tage darauf alle Stomata geöffnet, bei einigen Pflanzen 
auch für Alkohol permeabel. Die geringsten Werte zeigten Laurus, Quercus und 
Smilax, von denen. indessen die beiden erstgenannten sich überhaupt schlecht 
für Infiltrationsversuche eignen. Das Verhalten der Brionipflanzen konnte nicht 
überraschen. Es hatte tags vorher und auch früher ausgiebig geregnet. Ähnliches 
fand GRADMANN (1923) bei Pflanzen, die unter den relativ günstigen Bedingungen 
des Botanischen Gartens von Neapel wuchsen. 


Die Öffnungsweite der Stomata hängt also ganz deutlich so gut wie 
ausschließlich von der Bodenfeuchtigkeit ab, denn Temperatur und Luft- 
feuchtigkeit waren im Sommer an den verschiedenen Standorten nicht 
wesentlich verschieden. Da nun sehr trockene Standorte im Sommer für 
die Mediterranpflanzen die Regel sind, mußte auch ein regelmäßiger 
und weitgehender Spaltenverschluß als typisch angesehen werden. Als 
dessen Folge war aber eine weitgehende Einschränkung der Assimilation 
zu erwarten. 

Die tatsächliche Höhe der Assimilation wurde mit Hilfe der Sacusschen 
Blatthälftenmethode bestimmt. Die Methode läßt nur die Ermittlung 
des Assimilationsüberschusses zu, doch wurde versucht, mit Hilfe von 
Dunkelversuchen auch den durch Stoffableitung und Atmung bedingten 
Stoffverlust zu erfassen. Es wurden mehrere derartige Versuche im 
Frühjahr und im Sommer durchgeführt. Kontrollen lehrten, daß die 
beiden Hälften eines Blattes zu gleicher Zeit sich nur wenig im Trocken- 
gewicht unterschieden. Es schien also die Anwendung der Sacusschen 
Methode berechtigt, die die Gewichtszunahme der am Baum belassenen 
Blatthälfte gegenüber der vorher abgenommenen feststellt. 

Im Frühjahr (Brioni, 31. 3. 27) fand sich bei Laurus in den Zeiten von 6—9 Uhr 
und 9—14 Uhr am Lichte Gewichtskonstanz. Es war also kein Assimilations- 
überschuß erzielt worden. Da aber verdunkelte Blatthälften zu gleicher Zeit 
143 mg pro Quadratdezimeier Blattfläche an Gewicht verloren, so hatte eine 
Assimilation in diesem Ausmaß stattgefunden. Nachmittags wurde umgekehrt 
eine beträchtliche Gewichtszunahme (141 mg) am Lichte, aber kein Stoffverlust 
im Dunklen, festgestellt; dies sprach also für eine geringe Ableitung zu dieser 
Zeit. Bei Quercus war überraschenderweise vormittags immer nur Stoffverlust 
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zu beobachten. Ableitung oder auch Atmung mußten demnach höher gewesen 
sein als die nach dieser Methode nun nicht mehr feststellbare Assimilation. Nach- 
mittags verhielt sich Quercus wie Laurus, die belichteten Blätter gewannen 179 mg 
an Gewicht, die verdunkelten verloren nichts. Auch Rhamnus verlor vormittags 
am Lichte etwas an Gewicht und nahm nachmittags 81 mg zu. Phillyrea allein 
gab vor- und nachmittags Überschüsse, der nachmittägige war größer (76 und 
138 mg). 

Nachts verloren die Blätter bis auf Quercus erheblich an Gewicht. Die Deutung 
dieser Versuche war schon deshalb schwierig, da unbekannt blieb, welchen Anteil 
die Stoffableitung und welchen die Atmung an den Stoffverlusten hatte. Doch stimmte 
das Verhalten mit dem Stärkebefund insofern überein, als vormittags Gewichts- 
konstanz herrschte und tatsächlich sich der Stärkegehalt nicht besonders zu ver- 
ändern schien, während die nachmittägige Gewichtszunahme etwas höher als die 
nächtliche Abnahme war, woraus verständlich wurde, daß die Blätter am Morgen 
noch viel Stärke enthielten. Diese mußte sich durch das tägliche Plus allmäh- 
lich häufen. 

Im Sommer konnten solche Versuche nur in Brioni (9. 9. 26) vorgenommen 
werden, also nicht im Gebiet der eigentlichen Dürre, sondern unter recht günstigen 
Bedingungen. Dementsprechend gab es bei Laurus vormittags eine beträchtliche 
Ausbeute, während nachmittags anscheinend kaum assimiliert wurde. 

Quercus Ilex verhielt sich aber anders. Stoffgewinn konnte nie beobachtet 
werden, wohl aber Verluste. Aus den _ Wageversuchen lieB sich also schlieBen, 
daB selbst in Brioni die Assimilati ität im Sommer eine geringe war und 
der Verlauf der Assimilation ein ganz anderer als im Frühjahr. 

Im Oktober 1925 schlieBlich war in Brioni der mittlere Starkegehalt viel 
größer als im Sommer, aber erheblich kleiner als im Frühjahr. Die Untersuchung 
fand bald nach Beginn der Herbstregen statt und erlaubte daher den Schluß, 
daß die sommerliche Schädigung nicht soweit geht, daß den Blättern für längere 
Zeit die Stärkebildung unmöglich gemacht wird. Da aber die Temperatur jetzt 
höher lag als im Frühjahr (zu Mittag 20° gegenüber etwa 15°), wäre eher stärkere 
als schwächere Assimilation zu erwarten gewesen. Es ist indessen möglich, daß 
dies wirklich der Fall war, und sich nur deshalb weniger Stärke fand, weil die 
Herbstnächte wärmer waren als die Frühjahrsnächte und so eine ausgiebigere 
Abwanderung und Veratmung von Stoffen ermöglichten. Da um diese Jahreszeit 
genauere Studien nicht angestellt werden konnten, kann eine Entscheidung nicht 
gefällt werden. 

Überblicken wir also den Stand der ganzen Frage, so muß gesagt 
werden, daß noch vieles unklar ist; besonders das Verhalten während der 
Dürrezeit bedurfte noch weiterer Studien. Daß die Pflanzen während 
dieser Zeit zum Teil noch assimilationsfähig sind, konnte GRADMANN 
zeigen und war auch nach den früher gemachten Blatthälftenversuchen 
anzunehmen. Ob und inwieweit die Bilanz Assimilation : Atmung aber 
noch einen Überschuß ergibt, war nicht zu ermitteln gewesen. Bei Laurus 
überwog in den oben beschriebenen Versuchen die Assimilation noch etwas 
die Verluste, bei Quercus indessen nicht mehr; da aber bei dieser Pflanze 
im Dunklen Gewichtskonstanz herrschte, waren weitere Schlüsse nicht 


zu ziehen. 
MOoNTEMARTINI (1928, 1930/31) fand bei Quercus Ilex, Quercus Suber, Ceratonia 








Siliqua, Nerium Oleander, Olea europaea und anderen übereinsti d, daB das 
Trockengewicht pro Quadratdezimeter im Frühjahr bei ausgewachsenen Blättern 
am höchsten ist; im Sommer fand er es um 20—25% geringer. Herbst- und 
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Winterwerte sind einander ähnlich und nehmen eine Mittelstellung zwischen Frühjahr 
und Sommerein. Soweit in Palermo gearbeitet wurde, waren die Wintertemperaturen 
niemals tief. Durch Vergleich der Trockengewichte am Morgen und am Nachmittag 
suchte MONTEMARTIN! auch Einblick in die täglichen Assimilationsgrößen zu den 
verschiedenen Jahreszeiten zu bekommen. Er verwendete hierzu möglichst gleich- 
artiges Blattmaterial, um den Fehler, der sich aus der verschiedenen Blattausbildung 
ergibt, zu verringern. Die Gewichtszunahme war fast immer im Frühjahr und Herbst 
beträchtlich höher als im Sommer. Bei Temperaturen nahe 0° wurden auch Gewichts- 
verluste beobachtet. MONTEMARTINI macht ferner Angaben über den Gehalt an 
löslichen Substanzen. Dieser wurde dadurch ermittelt, daß das Trockengewicht vor 
und nach dem Verweilen in Wasser bestimmt wurde. Es wurde dafür gesorgt, 
daß die Blätter gleich lange (24—30 Stunden) in gleich viel Wasser lagen. Der 
Gewichtsverlust in Wasser schwankt dabei außerordentlich. Der Gehalt an löslichen 
Substanzen ist in jungen, sich noch entwickelnden Blättern am größten. Eine 
weitere allgemeine Gesetzmäßigkeit läßt sich nicht erkennen. Dazu muß bemerkt 
werden, daß die Methode wenig befriedigend ist, um so mehr, als die Blätter nicht 
abgetötet, sondern langsam zwischen Papier getrocknet wurden, so daß sich in ihnen 
noch weitere Stoffwechselvorgänge abspielen konnten. 

ILsın (1929) hat für einige Mediterranpflanzen Zuckerwerte mitgeteilt, die 
im Sommer bei Nizza ermittelt wurden. Es wurde der Zuckergehalt von Preßsäften 
bestimmt. Um die absolute Zunahme zu erfahren, brachte er die Blätter vor der 
Untersuchung „für kurze Zeit‘‘ in Wasser und unter eine Glasglocke. Wenn sich 
dabei wirklich die Blätter gleichmäßig mit Wasser sättigen, so ist der beabsichtigte 
Zweck erreicht, denn dann beziehen sich die Zuckerwerte stets auf Blätter mit 
maximalem, also gleichem Wassergehalt. Werden also größere Zuckermengen 
gefunden, so sind diese nicht durch Wasserverlust, sondern durch Stoffneubildung 
entstanden. Es fragt sich indessen, ob diese Voraussetzung stimmt, ob in „kurzer 
Zeit‘‘ Blätter, die vorher starke Wasserverluste erlitten hatten, sich wirklich mit 
diesem wieder sättigen. Es ergab sich eine deutliche Zunahme der Zucker an 
trockenen, exponierten Standorten gegenüber feuchten, geschützteren. Wie hoch 
die tatsächlichen Zuckermengen in den Blättern waren, verrät diese Methode nicht, 
sie ist also wohl zur Ermittlung der osmotischen Werte, aber nicht zum Studium 
der Assimilation brauchbar. Die höchsten Gesamtzuckerwerte betrugen etwa 10% 
des Preßsaftes. 

BRAuN-BLANQUET und WALTER (1931) glauben, daß zwischen den „hohen“ 
Zuckerwerten ILIINs und GUTTENBERGs Angaben (1—5%) ein „direkter Wider- 
spruch“ besteht. Beiderlei Zahlen sind aber kaum vergleichbar, da ILJIN den 
Prozentgehalt des Preßsaftes, GUTTENBERG den des Trockengewichtes bestimmte. 
Man kann indessen eine Umrechnung versuchen. 

Wir fanden (vgl. S. 249), daß Quercus Ilex im Sommer 38% des Frischgewichtes 
Wasser enthält. Somit sind 100g Wasser in 163g Trockensubstanz enthalten. 
In 100 ccm Preßsaft fand Instn maximal 11,56 g Zucker, diese gehören somit zu 
163 g Trockensubstanz. Auf 163 g trockene Blätter entfallen also 11,56 g Zucker, 
das sind 7%. 

Die Zahlen ILsıns stimmen also mit denen GUTTENBERGs nicht schlecht überein !. 
ILsıns niederster Wert (3,87% des Preßsaftes) sinkt, wenn wir ihn mit rund 4% 
annehmen, auf 2,4% des Trockengewichtes. Überdies hat GEFFKEN (1934) über- 
zeugend nachgewiesen, daß bei Chloroformtötung, wie sie ILsın anwendete, die 
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1 Wir glauben indessen selbst auf Grund unserer neuen Analysen, daß die 
damals ermittelten Werte etwas zu nieder waren, und daß das gleiche auch für 
die Angaben Irsıns gilt. Dies mag an der Verwendung von Bleiacetat als Reinigungs- 
mittel liegen. 
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Enzymtätigkeit weiter fortschreitet, daß Saccharose, Glukoside und vielleicht noch 
andere Körper weiter gespalten werden, so daß das Analysenergebnis ILsıss nicht 
mehr dem natürlichen Zustande entspricht. Der Befund ILsıns, daß im Sommer 
die Exemplare trockener Standorte mehr Zucker aufweisen als die feuchterer, erlaubt 
noch keinerlei Schlüsse auf erhöhte Zuck imilation. Es handelt sich dabei 
zweifellos um eine im Verlaufe der Austrocknung allmählich vor sich gegangene 
und schließlich etwa stationäre Zuckerspeicherung, die eine osmotische Anpassung 
darstellt. Um auch diese Frage näher zu klären, prüften wir zu beiden Jahreszeiten 
die osmotischen Werte unserer Versuchspflanzen mit Hilfe der kryoskopischen 
Methode. 

Die bisher verwendeten Methoden waren nicht ausreichend, um ein 
klares Bild der Assimilation der Mediterranpflanzen zu liefern. Die 
quantitativ analytische Methode freilich wurde noch nie voll ausgewertet, 
sie ist bei richtiger Durchführung zweifellos imstande, einen verläßlichen 
Einblick zu gewähren und hat den Vorzug, neben der Menge der jeweils 
vorhandenen Stoffe auch deren Qualität erkennen zu lassen. Ver- 
wendet man nur belichtetes Material, so kann sie freilich immer nur den 
Zuwachs, die Mengenzunahme (oder auch Abnahme) gegenüber einem 
früheren Stadium verraten. Verdunkeltes, gleichzeitig studiertes Material 
gibt dann auch die Stoffverluste an, die durch Ableitung und Atmung 
entstehen. Eine Trennung dieser beiden Vorgänge läßt sich indessen 
so nicht vornehmen. Jedenfalls lohnte sich der Versuch, mit ver- 
besserter analytischer Methode weiter zu arbeiten, während von der 
Sacusschen Methode kaum zu erwarten war, daß sie definitive Auf- 
schlüsse bringen könnte. Vor allem schien es angebracht, auch die 
gasanalytische Methode heranzuziehen. In den früheren Arbeiten des 
einen von uns ist dies nicht geschehen. Die Gründe hierfür waren ver- 
schiedene. Zunächst ist die Tatsache nicht aus der Welt zu schaffen, 
daß die Blätter, auch wenn man sie an der Pflanze beläßt, in dem Rezi- 
pienten plötzlich einem ganz anderen Mikroklima ausgesetzt sind. Die 
Luftfeuchtigkeit steigt, und was das Entscheidende ist, bei Versuchen 
in der Sonne auch sehr erheblich die Temperatur. Im Schatten liegen die 
Bedingungen viel günstiger, aber so typische Sonnenpflanzen, wie die 
Sklerophylien, dürfen nicht im Schatten untersucht werden. Neben der 
Gefahr einer direkten Schädigung durch Überhitzung ist besonders der 
Umstand störend, daß die Öffnungsweite der Stomata sich während des 
Versuches verändern dürfte, was den Assimilationsverlauf einschneidend 
beeinflussen kann. In zweiter Linie kamen die Schwierigkeiten in Frage, 
die mit der Beschaffung der Apparatur und ihrer Verwendung im Freien 
verbunden sind, zumal nicht damit gerechnet werden konnte, daß an 
einem wirklich natürlichen Standorte — Botanische Gärten können als 
solehe nicht betrachtet werden — im Mittelmeergebiet irgendwelche 
Hilfen zur Verfügung stünden. In größerem Maßstab können ferner solche 
Untersuchungen selbst zu zweit nur mit stärkster Arbeitsanspannung 
ausgeführt werden. Somit sind erhebliche Mittel erforderlich, die 
erst jetzt zur Verfügung standen. Die Notgemeinschaft der Deutschen 
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Wissenschaft stellte einen namhaften Betrag zur Verfügung, der durch eine 
Spende der Mecklenburgischen Land iversitäts-Gesellschaft noch erhöht 
wurde. Beiden Institutionen sprechen wir auch an dieser Stelle unseren 
ergebensten wärmsten Dank aus. Weiterer Dank gebührt der Deutschen 
Botschaft in Paris, die beim französischen Finanzministerium die zollfreie 
Einfuhr der Apparatur nach Korsika vermittelte, nicht minder dem ge- 
nannten Ministerium selbst für die Bewilligung. Dann haben wir der 
Kurverwaltung Brioni, besonders auch dem Kurarzt, Dr. Lenz, daselbst, 
für freundliche Unterstützung zu danken, ebenso der Direktion des marine- 
biologischen Institutes in Rovigno, ferner für viele Ratschläge und gütige 
Hilfe Herrn PETER LÜBECK in Ajaccio-Barbicaja. 

Die Untersuchungen wurden im März/April 1933 in Brioni-Istrien 
zum Studium der Verhältnisse im Frühjahr und im August/September 1933 
in Korsika zum Studium des Einflusses der Sommerdürre durchgeführt. 

Als Ziel schwebte uns vor, mit Hilfe der gasanalytischen Methode an 
belichteten Blättern den Assimilationsüberschuß, an verdunkelten gleich- 
zeitig die Atmungsverluste zu bestimmen. Daraus muß sich die tat- 
sächliche Assimilationsgröße ergeben. Die quantitativ-chemische Analyse 
sollte zeigen, ob und wie lange die erzielten Überschüsse im Blatt ver- 
bleiben. Tritt im Verlaufe der Assimilationsstunden eine Erhöhung der 
Kohlehydratmengen ein, so läßt sich diese Mengenzunahme mit dem 
Assimilationsüberschuß, der nach der ersten Methode ermittelt wurde, 
vergleichen. Ist die Mengenerhöhung gleich dem Überschuß, so hat keine 
Auswanderung stattgefunden, ist sie geringer als dieser, so ist die Menge 
der abgewanderten Stoffe wenigstens schätzungsweise aus der Differenz 
Gesamtverlust-Atmungsverlust zu bestimmen. 





II. Die Versuchsstandorte. 

Die Frühjahrsuntersuchung führten wir in der Zeit vom 20.3. bis 
10. 4. 33 auf der Insel Brioni durch. Als erster Standort wurde eine 
kleine Lichtung auf der Nordseite der Insel gewählt. Der Platz ist 
durch Steineichen- und Lorbeerbäume gegen den N- und NO-Wind, die 
Bora, geschützt. Zur Untersuchung kamen erreichbare, frei nach Süden 
exponierte Äste der genannten Bäume, ferner das darunter befindliche 
niedere Buschwerk, das hier aus Phillyrea media, Myrtus communis 
und Rhamnus Alaternus zusammengesetzt und häufig von Smilax aspera 
überzogen war. Nur im Schatten tritt hier, wie überall, wo die natürlichen 
Verhältnisse nicht geändert sind, Viburnum Tinus auf. Die Versuchs- 
pflanzen waren also bis auf die letztgenannte fast den ganzen Tag über 
besonnt, und auch von Viburnum wurden Blätter gewählt, die wenigstens 
zeitweise in der Sonne lagen. An einem knapp daneben liegenden 
Wegrand standen ein kleiner Ölbaum und Pistacia Lentiscus nach 
Westen orientiert, also hauptsächlich der Nachmittagssonne ausgesetzt 
(zweiter Standort). Die restlichen Pflanzen wurden an dem nach Osten 
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abfallenden Hang des Monte Castellier untersucht (dritter Standort). 
Hier stehen neben Steineichen frei auf der Wiese Arbutus Unedo-Bäumchen 
und an einem nach Süden offenen Saum des Buschwerkes Cistus mons- 
peliensis, Cistus albidus, Erica arborea, Myrtus, Phillyrea und andere. 

Hier wurden nur die zur Untersuchung kommenden Pflanzenarten genannt, 
die indessen den Hauptteil der Macchia Brionis ausmachen. Dazu gesellen sich 
noch Cistus salvifolius, der zerstreuter vorkommt als die beiden anderen Arten, 
Spartium junceum, Lonicera etrusca und implexa, Coronilla emeroides, Juniperus 
Oxycedrus und macrocarpa, auch Osyris alba und T'eucrium flavum kann man zur 
Macchia rechnen. Diese ist nicht überall von gleicher Zusa t Der 
Lorbeer findet sich, fast immer baumförmig, im Nordosten und Osten der Insel. 
Da er hier die römische Ansiedlung umgibt, liegt der Gedanke nahe, daß er damals 
angepflanzt wurde, um so mehr, als das gleiche z. B. für den Lorbeerwald von 
Abazzia gilt. Verwilderte Kulturpflanze ist sicher der Ölbaum der Macchien, 
der nur sehr zerstreut anzutreffen ist, wie auch einige verwilderte Exemplare 
von Ficus Carica. Im Norden hat sich die widerstandsfähige Steineiche zu einem 
Wald entwickelt, während die empfindlicheren Arten, wie Erica, Arbutus, M yrtus 
den Süden der Insel bevorzugen. Doch ist die Zusa tzung auf der Insel 
überall eine sehr mannigfaltige, es mischen sich an mehreren Stellen auch Rubus 
tomentosus und discolor, Rosa sempervirens, Crataegus monogyna, Ulmus suberosa, 
Fraxinus Ornus und andere hinein. [Vgl. auch die Floren von Makowsky (1928) 
und Hormuzaki (1931).] 

Die Macchien Brionis wurden bis zum Jahre 1893 in einem sechs- 
jährigen Turnus abgeholzt, bildeten also bis dahin ein Buschwerk. Die 
nunmehr einsetzende Kultivierung änderte den natürlichen Bestand nur 
insofern, als an vielen Stellen die baumbildenden Pflanzen, wie Quercus, 
Laurus, Arbutus, Phillyrea freigelegt wurden und auch sonst der bis 
dahin undurchdringliche Busch gelichtet wurde. Dazu kam die Anlage von 
Wiesen und sonnigem Kulturland durch Ausrodung, ferner die An- 
pflanzung vieler Koniferen. Die 40jährige Schonung weiter Strecken 
hat den Erfolg gehabt, daß Brioni einer der wenigen Punkte ist, wo 
die Macchia sich ohne Abholzen, Abbrennen und Schädigung durch 
Weidetiere entwickeln konnte. Sie weist infolgedessen eine Entwick- 
lung auf, wie sie nur selten zu finden ist. So eignet sich Brioni be- 
sonders gut für ein Studium der Macchia. Es darf aber nicht übersehen 
werden, daß die üppige Entwicklung nicht nur eine Folge der Schonung, 
sondern auch der ungewöhnlich günstigen klimatischen Verhältnisse ist. 
Trotz der Kalkunterlage und der völlig fehlenden Quellen oder Bäche ist 
der Boden auch in der sommerlichen Trockenzeit in den tieferen Schichten 
verhältnismäßig feucht. Dies hängt mit der stellenweise sehr beträcht- 
lichen Auflagerung von ‚terra rossa‘‘ zusammen sowie damit, daß die 
Trockenzeit keine extreme ist. Sie dauert kaum mehr als zwei Monate 
und ist auch dann von einzelnen, in manchen Jahren sogar häufigen 
Gewitterregen unterbrochen [vgl. die Angaben über das ähnlich gelegene 
Lussin piccolo bei GuTTENBERG (1907) und bei Makowsky (1908)]. Da 
steile Hänge fehlen, dringt das Wasser auch tatsächlich in den Boden ein. 
Somit eignet sich Brioni zwar sehr gut für das Studium der Macchia zur 
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Regenzeit, nicht aber zum Studium während der sommerlichen Dürre, 
da diese niemals das Ausmaß erreicht, das für andere Macchiengebiete 
typisch ist. 

Es ergab sich also die Notwendigkeit, für den Sommer einen anderen 
Standort zu wählen. Er sollte sich durch extreme Dürre auszeichnen und 
möglichst dieselbe Macchienzusammensetzung zeigen. Auch sollte die 
herbstliche Regenzeit später eintreten, da aus beruflichen Gründen die 
Arbeit nicht vor Mitte August begonnen werden konnte. Im westlichen 
Mittelmeergebiet beginnt die Regenzeit erheblich früher als im östlichen, 
somit schieden die westlichen Gebiete für uns aus. Als besonders ge- 
eignet wurden schließlich Sardinien und Korsika befunden und wegen der 
geringeren Malariagefahr und, weil einer von uns die Insel schon kannte, 
Korsika gewählt. Unsere Versuche liefen dort in der Zeit vom 18. 8. bis 
16. 9.33. Die Regenhöhen Korsikas schwanken zwischen etwa 600 mm 
an der südlichen Küste und etwa 1700 mm im Gebirge. Dieses erreicht 
an mehreren Stellen Höhen bis zu 2700 m und besteht, wie fast ganz 
Korsika, aus einem feldspatreichen, leicht verwitternden Granit. Die 
Zahl der Regentage ist an der Küste eine geringe, kann hier bis auf 
71 heruntersinken. Im Binnenland ist sie im Bereiche der Macchien- 
formation, die geschlossen bis etwa 500 m ansteigt, nur wenig höher, 
im Hochgebirge steigt sie bis fast auf das Doppelte. In den niederen 
Lagen fehlt der Regen von Mai bis Oktober fast ganz. Man kann also 
von einer fünfmonatigen Dürrezeit sprechen. Für Porto an der West- 
küste, nahe unserem Versuchsstandort, werden für Juli und August 
bloß 9 und 10 mm Regenmenge angegeben. Gerade hier fällt das Gebirge 
mit steilsten Hängen in das Meer ab, so daß auch diese geringe Menge 
nicht in den staubtrockenen Boden eindringt, sondern zum größten Teil 
abfließen muß. Zu gleicher Zeit fallen im Gebirge etwa 40 mm Regen, die 
indessen für den Macchiengürtel keine nennenswerte Bedeutung haben, da 
das Wasser in tief eingeschnittenen Flußtälern abfließt. Nur im Osten, wo 
sich größeres, zur Versumpfung neigendes Schwemmland angesetzt hat, 
wirkt sich die Regenmenge der Gebirge auch in der Niederung aus. 


Somit entsprach Korsika durchaus den gestellten klimatischen An- 
forderungen. Am geeignetsten schienen Punkte an der südwestlichen 
Küste, die sich durch die größte sommerliche Regenarmut auszeichnet 
und infolge der steilen Felsformation auch kein zufließendes Wasser besitzt. 


Es war also in dieser Gegend ein Platz zu suchen, der auch der anderen An- 
forderung entsprach, nämlich der nach einer mannigfaltig zusammengesetzten 
Macchia, wobei erwünscht war, die gleichen Arten, die wir im Frühjahr studiert 
hatten, auch hier vereint zu finden. Das ist am ehesten an der Küste der Fall. 
Verschiedene Fahrten durch Korsika, auch ein Blick in die Literatur über die kor- 
sische Flora [zusammengestellt bei Rıkrı und Rüser (1923)] lehrten, daß in 
höheren Stufen Arbutus Unedo und Erica arborea gemeinsam größere Bestände 
bilden, in denen andere Arten stark zurücktreten oder gar ganz fehlen. Besonders 
Phillyrea und Myrtus bevorzugen die tieferen Lagen, weniger deutlich Pistacia 
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Lentiscus, Quercus Ilex, manchmal ersetzt durch Quercus Suber. Die Cistrosen 
bilden, besonders an den riesigen Brandstellen, bald größere Bestände, vor allem 
Cistus monspeliensis. Besonders üppig treibt an solchen Stellen Daphne Gnidium 
wieder durch, die sich aber mehr in die etwas höheren Lagen des Inneren zurück- 
zieht und dort oft von mannshohen Sträuchern von Bupleurum fruticosum begleitet 
wird, das an der Küste fehlt. Der Lorbeer kommt nur in einzelnen Kulturexemplaren 
vor, auch der Ölbaum tritt kaum verwildert auf. 

Wir hatten das Glück, bald einen für unsere Untersuchungen passenden Ort 
in der Nähe von Ajaccio zu finden. An der von Ajaccio zu den Iles Sanguinaires 
führenden Küstenstraße liegt etwa 5km außerhalb der Stadt ein kleines Land- 
hotel, das Unterkunft ind Verpflegung bot und über eine Wasserleitung verfügte, 
die bei solchen Versuchen für die immer wieder notwendige Reinigung der Glas- 
waren nur sehr schwer entbehrt werden kann. Wir haben auch später keinen Punkt 
gefunden, der passender gewesen wäre. Unterkunftsmöglichkeiten außerhalb der 
Ortschaften sind nur sehr vereinzelt zu finden, am ehesten hätte noch im Hafen 
von Porto Station gemacht werden können. Unser Standort liegt an der nach Süden 
offenen Küste des Golfes von Ajaccio. Die Küste ist felsig und wird nur gerade 
an dieser Stelle von einem den Klippen vorgelagerten kurzen Landstreifen begleitet. 
Hinter dem an der Straße liegenden Haus findet sich ein schmales Kulturland, 
auf dem Oliven, Mandeln, Wein, Feigen, :-Tomaten und im Herbst und Winter 
auch Kartoffeln und Gemüse gezogen werden. Daneben findet sich verwildernd 
Opuntia Ficus indica. Wein und Tomaten halten sich nur durch eine Zisternen- 
bewässerung, die in dem nunmehr folgenden Felshang angelegt ist. Der Pfirsich 
gedeiht hier nicht mehr, auch die Feigen sind infolge der extremen Trockenheit 
kümmerlich entwickelt, dagegen strotzt der Feigenkaktus von Früchten. Aber 
auch ihm merkte man die Dürre an, denn viele Stammglieder waren geschrumpft 
und hingen schlaff herab. Das Kulturland schließt mit einigen steil aufsteigenden 
Terrassen ab. Die hier gepflanzten Agrumen sind ohne Bewässerung wertlos, ihre 
Blätter sind gerollt, nur selten zeigt sich spärlicher Fruchtansatz. Die Terrassen 
sind verwahrlost, sie entstammen einer früheren Kultur, deren Zisternenbewässerungs- 
system zerstört ist. Es finden sich kultiviert noch Pinus Pinea, Phoenix dactyli- 
fera, Olea und vereinzelte Vertreter anderer Pflanzenarten. Der steile Hang selbst 
besteht aus mächtigen Felstrümmern und Felsplatten, zwischen welchen ein erd- 
armer, zerbröckelter Granitboden auftritt. Die nur halb ausgebauten höchsten 
Terrassenstufen, etwa 100 m über dem Meer, dienten als Versuchsplätze (I, II, III, 
IV). Es sind dies meist nur wenige Quadratmeter große, geebnete Stellen zwischen 
dem Gestein, die nur mehr von Macchia bestanden und umrahmt sind. Wir fanden 
hier alles, was wir brauchten: Arbutus, Phillyrea in einer ganz schmalblättrigen 
Form, beide zum Teil fast baumförmig, Quercus Ilex und noch vereinzelt Olea-Bäume, 
große Büsche von Pistacia Lentiscus und Myrtus, vereinzelt Erica arborea und 
Daphne Gnidium, an Kletterpflanzen Smilax aspera und Lonicera etrusca, an filzigen 
Stauden Cistus monspeliensis, albidus und salvifolius, Helichrysum italicum, Lavandula 
Stoechas, an Rutensträuchern vereinzelt Spartium junceum; Osyris alba, sowie häufig 
den Dornbusch Calycotome villosa. Daneben traten nur noch wenig Pflanzen auf, 
die die Dürre belaubt überdauern, wie Ruta halepensis, Stachys glutinosa, Inula 
viscosa, Inula graveolens, Phagnalon sordidum und einige andere Compositen und 
Labiaten. An den offenen Stellen fanden sich vertrocknete Reste von Asphodelus 
microcarpus und Muscari comosum reichlich, höher oben, wo sich stellenweise 
die Steineichen waldartig schließen und Humus bilden, auch Reste einiger Orchideen, 
so Limodorum abortivum und Serapias Lingua, unter Felsen Reste von Arisarum 
vulgare. Der Graswuchs war völlig verdorrt. 


Die Möglichkeit der Bewässerung ergibt sich daraus, daß die zum Teil 
mächtigen Zisternen vereinzelt auch im Sommer noch etwas Wasser 
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erhalten. Dieses sickert hie und da aus den den Hang unterbrechenden 
Schluchten und wird aufgefangen. Der stärkste Wasserfaden speist die 
erwähnte Wasserleitung. Die Schluchten selbst sind um diese Zeit 
wasserlos, aber das frischere Aussehen und der reichlichere Bestand der 
Pflanzen zeigt das Vorhandensein von etwas Wasser an. Nur hier fanden 
wir den an Wasser und Schatten hohe Ansprüche stellenden Viburnum 
Tinus, ferner nur hier Cytinus Hypocistis auf Cistus monspeliensis. Die 
Macchie des Steilhanges ist offensichtlich lange geschont worden, viel- 
leicht deshalb, weil der Transport zu große Schwierigkeiten macht. 
Wir hatten also einen durchaus natürlichen gemischten Bestand in 
reiner Südlage auf dürftigem Boden vor uns, wie wir ihn uns nicht 
besser hätten wünschen können. 

Das Aussehen der Pflanzen war ein sehr wechselndes. Das gilt be- 
sonders für die empfindlicheren Formen, wie z. B. Myrtus. Die meisten 
Büsche erschienen grau infolge Beschädigung durch Milben. Einzelne, 
besonders in der Nähe der Zisternenanlage, aber waren rein grün und diese 
reichlich mit Früchten bedeckt. Ebenso trugen nur einige Steineichen 
von mächtigem Ausmaß, die an einer Sickerstelle standen, reichlich 
Früchte, die anderen so gut wie keine, dazu völlig unentwickelt ge- 
bliebene gelbe Laubtriebe mit vielfach geschädigten Blättern. Pistacia ist 
überall gut imstande, die der Sonne besonders ausgesetzten Exemplare 
bilden viel Anthozyan, ihre Blättchen bleiben sehr schmal, die Blätter 
sitzen schopfig am Ende der Triebe, während sie an günstigen Stellen 
reichlich beblättert sind, wobei die Blätter und Blättchen viel größer 
werden. Nur wenige Exemplare fruchten reichlich. 

Phillyrea besitzt steil aufragende Äste und meist ebenso orientierte 
ganz schmale Blätter. Die breiteren Formen des Phillyrea media-Typus 
finden sich so gut wie gar nicht. Obwohl der Strauch hier baum- 
förmig ist und häufig vorkommt, trägt er fast nirgends Früchte. Da- 
gegen fruchtete der üppig grüne Arbutus überall reichlich, ebenso auch 
die großen Smilax-Pflanzen. Erica kommt nur in vereinzelten kleinen 
Exemplaren vor und ist übersät mit den vertrockneten Gallen der 
M yricomyia mediterranea, die Olea-Bäume sind Kulturreste, ihre unteren 
Äste haben den sparrigen, kleinblättrigen Charakter, die oberen die 
normale Blattform. Zaurus fanden wir nur in einem baumförmigen 
prachtvollen Exemplar, das an besonders günstiger Stelle unterhalb einer 
Zisternenfurche gepflanzt war (Standort V). Hier gediehen auch Punica 
Granatum, Mespilus japonica und Senecio angulatus. 

Die Cistus-Arten zeigten so gut wie überall ein äußerst dürftiges 
Aussehen. Cistus monspeliensis verlor die älteren, wohl vorjährigen 
Blätter, die in Massen auf dem Boden lagen, die jüngeren Blätter waren 
gelblich, stark gerollt und herabgekrümmt und völlig verklebt, so auch 
die jüngeren Sprosse. Die beiden anderen Arten hatten zusammen- 
gefaltete, ganz geschrumpfte und dadurch sehr verkleinerte, schlaff 
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herabhängende Blätter. Alle Pflanzen sahen fast wie abgestorben aus, 
mit Ausnahme einiger, die in der Nähe der Bewässerungsanlage standen. 
Inula viscosa und graveolens waren überall rein grün, blühten aber nur in 
Wassernähe. Von der jetzt blattlosen Calycotome villosa waren große 
Aststücke verdorrt und tot. Es machten sich also überall die Ein- 
flüsse der Dürre mehr oder weniger stark bemerkbar. Die Tatsache aber, 
daß es sich um einen alten, hochwüchsigen Macchienbestand handelte, 
bewies, daß die Pflanzen alle in der Lage sind, die Sommerdürre zu 
überdauern. 

Ein üppiges Grün zeigte der vom Wind niedergehaltene Maechiensaum 
der äußersten Küste zwischen den Klippen und am Küstenwegrande. 
Hier tritt vorwiegend Pistacia auf, auch Myrtus und etwas Phillyrea, alles 
andere fehlt so gut wie ganz. 

Der Versuchsstandort war gegen Süden offen, die Pflanzen waren 
somit, soweit sie locker standen, fast den ganzen Tag besonnt. In der 
Regel wurden solche Äste gewählt, die dauernden Sonnengenuß hatten, 
und dann ein und derselbe Zweig für alle Versuche des Tages benutzt. 
In anderen Fällen erwies es sich als vorteilhaft, die Versuchsblätter vor- 
und nachmittags zu wechseln, was auch stets dann geschah, wenn das 
Ästchen durch die wiederholte Einführung ın den Rezipienten geschädigt 
schien. Dies gilt auch für die Versuche in Brioni. 

Die klimatischen Verhältnisse während unserer Versuchszeiten schildern 
wir im Zusammenhang mit den einzelnen Versuchen. Das Frühjahrs- 
klima in Brioni im allgemeinen hat unter anderem GUTTENBERG (1907) 
charakterisiert,-über Korsika finden sich Angaben bei RıkLı und RÜBEL 
(1923), die auf Studien von BÉNÉVENT (1915) beruhen. 


II. Methodik. 
a) Methodik der gasanalytischen Untersuchungen. 


Alle Einrichtungen zur Bestimmung des Gasaustausches von Pflanzen- 
material in strömender Luft bestehen im wesentlichen aus drei Teilen: 
Aspirator, Absorptionsgefäß und Rezipient. Die Ausführung dieser Teile 
sowie ihre Anordnung kann im einzelnen recht verschieden sein!. Wir 
benutzten für unsere Untersuchungen eine Apparatur, die sich an die 
von HARDER, FILzER und Lorenz (1931) beschriebene anlehnt. Durch 
Vorversuche im Rostocker Botanischen Garten konnten wir die Brauch- 
barkeit der Apparatur bestätigen. 


Der Luftstrom wird durch Abfließen von Wasser aus einer graduierten 20-Liter- 
Flasche mit einer Fallhöhe von etwa 1,50 m erzeugt. Die Luft? fließt zunächst 
durch den Rezipienten mit den Versuchsblättern, gelangt dann, durch ein Jenaer 
Glasfilter feinst verteilt, in die senkrecht stehende Absorptionsröhre, streicht 
weiterhin an einem Manometer vorbei und sammelt sich schließlich in der Aspirator- 


1 Vgl. KLEIN, Bd.2 und Bosıan (1933). 
2 Wir führten diese stets aus 2m Höhe durch Gummischläuche zu. 
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flasche, an der die hindurchgegangene Luftmenge abgelesen wird. Durch einen 
Dreiwegehahn läßt sich der Luftstrom so umleiten, daß er die gesamte Apparatur 
mit Ausnahme des Absorptionsrohres und seiner Zuleitung durchfließt. So kann 
man ohne Schwierigkeiten den zur Vermeidung von Fehlern (Geier 1927) vor 
Versuchsbeginn notwendigen Vorlauf gewähren. Da das Volumen der Versuchs- 
luft mit den Außenfaktoren schwankt, muß man, um das Normalvolumen er- 
rechnen zu können, außer dem Unterdruck auch die in der Apparatur herrschende 
Temperatur kennen. Deshalb wird an einem Glasstab, der vom Verschlußstopfen 
in den Aspirator hineinragt, ein Thermometer befestigt. Außerdem wird zum 
Verhindern der Verdunstung das Wasser in dem Aspirator mit Paraffinöl über- 
schichtet. Zur besseren Handhabung sind Dreiwegehahn, Zu- und Umleitungsrohr 
sowie Manometer mit kleinen Schrauben auf einem Brett befestigt, nur das Ab- 
sorptionsrohr wird durch einen elastischen Metallwinkel gehalten und kann jeweils 
bei Versuchsende durch ein neues Rohr ersetzt werden. Die Verbindung der Einzel- 
teile untereinander erfolgt durch Gummischläuche bzw. -stopfen. 

Als Rezipienten dienten für Âstchen mit allseits abstehenden Blättern an einem 
Ende halbkugelig zugeschmolzene Glaszylinder von verschiedener Größe oder Glas- 
kugeln, die einseitig mit einem Ansatztubus versehen waren; für Âstchen mit flach 
ausgebreiteten Blättern benutzten wir ovale, abgeflachte Kölbehen mit weiter 
Halsöffnung, ähnlich den in der Bakteriologie gebräuchlichen Kôlbchen zur An- 
legung von Flächenkulturen. Verschlossen werden die Rezipienten durch einen 
zweigeteilten Kork- oder Gummistopfen mit zwei Durchbohrungen zur Aufnahme 
der Zu- und Ableitungsbahnen. An dem längeren, bis fast auf den Boden des Rezi- 
pienten führenden Ableitungsrohr befindet sich zur Feststellung der herrschenden 
Innentemperatur ein kleines Thermometer. Die für die Dunkelversuche bestimmten 
Rezipienten waren mehrfach in dichtes schwarzes Papier eingehüllt. 


Ein Einzelversuch verläuft etwa folgendermaßen: Nachdem mit einer 
Kxupsen-Pipette 75 com Barytlauge in das Absorptionsrohr gefüllt sind, 
wird das mindestens am Tage vorher zubereitete Versuchsästchen in den 
Rezipienten gebracht und dann die Abflußklemme am Aspirator geöffnet. 
Wenn etwa 3—4 Liter Luft die Apparatur durchspült haben, beginnt mit 
der Einschaltung des Absorptionsrohres der eigentliche Versuch. Möglichst 
gleichzeitig werden die Außenfaktoren, die Temperatur im Rezipienten 
und mit Hilfe der Infiltrationsmethode der Spaltöffnungszustand von 
Kontrollblättern bestimmt. Die Abflußgeschwindigkeit des Wassers wird 
so reguliert, daß in 20—30 Min. (Brioni-Versuche) oder in 15—20 Min. 
(Versuche in Korsika und Rostock) 12—16 1 Luft den Rezipienten 
durchflossen haben. Durch Schließen der Abflußklemme und gleich- 
zeitiges Ausschalten der Absorptionsröhre und des Manometers ist der 
Versuch beendet. Wiederum werden die oben genannten Faktoren be- 
stimmt, außerdem noch Innentemperatur und Unterdruck der Apparatur. 
Der Rezipient wird vom. Versuchsästchen entfernt und an schattiger 
Stelle aufbewahrt. Das AbsorptionsgefäB wird herausgenommen und 
gut verschlossen bis zur Titration, die meist am Abend im Quartier 
vorgenommen wurde, zurückgestellt. 

Ein Variieren der Versuchszeit und Litermenge schien bei einigen 
Versuchen erforderlich, um etwaigen Kohlensäuremangel zu vermeiden. 
Nach KostytscHew und Mitarbeitern (1928) kann eine normale 
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Assimilationsintensität dann als gesichert gelten, wenn die aus dem 
Rezipienten austretende Luft noch ?/, des Kohlensäuregehaltes der 
normalen Luft besitzt. 


In Brioni hatten wir nur 4 Apparate zur Verfügung (Abb. 1), mit denen mehr- 
mals am Tage von je 2 Objekten gleichzeitig Assimilation und Atmung unter- 
sucht wurden. Infolgedessen mußten wir darauf verzichten, parallel zu jeder 
Versuchsreihe eine Bestimmung des Kohlensäuregehaltes der Luft durchzuführen. 





Abb. 1. Aufstellung der Apparatur am Rande des Buschwaldes in Brioni. 


Einzelne zwischen den Versuchen vorgenommene Analysen zeigten, daß der Kohlen- 
säuregehalt zwischen 0,0273 und 0,0324 schwankte. Im allgemeinen fanden sich die 
niederen Werte am Vormittag, die höheren am Nachmittag, insbesondere gegen 
Abend, jedoch lassen sich bestimmte Beziehungen zum Tagesverlauf nicht erkennen. 
Den Berechnungen wurde, soweit Einzelbestimmungen nicht vorlagen, der Durch- 
schnittswert von 0,0294 zugrunde gelegt. Es ist daher möglich, daß manche Werte 
einer geringen Korrektur bedürfen. Eine gewisse Gewähr, daß größere Fehler 
aus dieser Berech gsweise nicht entstehen konnten, bieten die parallel laufenden 
Assimilations- und Atmungsversuche. Stärkere Abweichungen vom wahren CO,- 
Wert müßten sich nämlich bei beiden Objekten gleichmäßig auswirken, es müßten 
z. B. gleichzeitig bei beiden Versuchspflanzen unwahrscheinlich hohe oder tiefe 
Atmungs- bzw. Assimilationswerte auftreten. Die Versuche lehrten, daß das nicht 
der Fall war. Um dieses deutlich hervortreten zu lassen, werden wir bei Besprechung 
der Versuche stets hervorheben, welche Objekte gleichzeitig untersucht wurden. 

Nachdem sich ergeben hatte, daß bei einiger Übung auch die gleichzeitige 
Bedienung von 5 Apparaten durchführbar ist, wurden in Korsika zur Erzielung 
größerer Genauigkeit mit einem fünften Apparat häufiger Kohlensäurebestimmungen 
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vorgenommen, und zwar zum mindesten bei jedem zweiten Versuch. Für die 
dazwischen liegenden Versuche wurde dann der Mittelwert aus der vor- und der nech- 
herigen Bestimmung der Berechnung zugrunde gelegt, so daß diese Werte nicht 
nennenswert korrekturbedürftig sind. 

Alle weiteren Außenfaktoren, die zu dem Haushalt der Pflanzen in Beziehung 
stehen könnten, wurden jeweils zu Versuchsbeginn und -ende gemessen. Die 
in den Kurven und Tabellen angegebenen Temperaturen stellen die am Schluß 
der Versuche in den Rezipienten abgelesenen Werte dar. Die wiedergegebenen 
relativen Lichtmengen hingegen sind im allgemeinen die Mittelwerte aus den zu 
Beginn und Ende ermittelten Daten. Nur bei unregelmäßigen Schwankungen des 
Lichtes wurden während eines Versuches mehrere Messungen vorgenommen und 
deren Mittelwerte angegeben. Gemessen wurde das Licht bei einer Belichtungs- 
dauer von 10 Sek. in der Sonne und 20—30 Sek. im Schatten mit einem EDer- 
Hecutschen Graukeilphotometer mit der Keilkonstanten von 0,188. Eine Wieder- 
gabe der absoluten Lichtmengen in Bunsen-Roscoë-Einheiten wurde unterlassen, 
da diese Werte nach Dorno (1925) Fehler enthalten können, während die relativen 
gute Ergebnisse liefern. 

Außerdem wurden noch regelmäßig notiert: Außentemperatur, Luftfeuchtig- 
keit und Einstrahlung, Faktoren, die mit einem Thermohygrographen, einem 
Schleuderther ter und einem Schwarzkugelthermometer gemessen wurden. 
Da ihnen jedoch ein unmittelbarer Einfluß auf die zu ermittelnden Assimilations- 
und Atmungsgrößen nicht zukommt, kann auf ihre lückenlose Wiedergabe ver- 
zichtet werden. 

Als Absorptionsflüssigkeit benutzen wir n/20-Barytlauge, die mit n/20 bis n/50 
Salzsäure aus Fixanalampullen der Firma RıepeL-pe HAËN (Seelze bei Hannover) 
gegen Phenolphthalein bis zur leichten Rosafärbung titriert wurde. Jede Titration 
wurde doppelt ausgeführt. Gleichzeitig laufende Paralleluntersuchungen des Luft- 
ke ä haltes hatten ergeben, daß bei Innehaltung der gleichen Arbeits- 
weise eine Übereinstimmung auf 0,02 mg erzielt wurde. Es sei hier darauf hin- 
gewiesen, daß im Hinblick auf diese Tatsache und auf die bei manchen Versuchen 
fehlenden Parallel-Kohlensäuredaten alle Werte, die sich innerhalb der Grenze 
von + 0,035 mg um Null bewegen, im folgenden als Nullwerte angeführt werden; 
somit können diese immerhin eine minimale Assimilation oder Atmung darstellen. 

Die Oberfläche der Versuchsblätter wurde nach Abschluß einer Tagesserie mit 
Hilfe der Wägemethode durch Kopieren auf Leonarpapier bestimmt. Die Blätter 
selbst wurden zur Feststellung ihres Trockengewichtes aufbewahrt. 








b) Methodik der Kohlehydratuntersuchungen. 


Zur Untersuchung des Kohlehydratgehaltes wurden im Frühjahr und 
Sommer in bestimmten Zeitabständen im Verlaufe eines Tages Blätter 
gesammelt, und zwar von den meisten Pflanzen sowohl Licht- als auch 
Dunkelblätter. Letztere waren durch Einbinden in schwarzes Papier für 
die Zeit, die zwischen zwei Sammelterminen liegt, verdunkelt worden. 
Die Abtötung erfolgte sofort an Ort und Stelle durch Erhitzen der Blätter 
auf einem Spiritusbrenner in einem Aluminiumtopf mit durchlöchertem 
Einsatz. Es erwies sich als praktisch, die Blätter mit einem Bogen Papier 
locker zu umhüllen, um ein Bräunen oder Anbrennen zu verhindern. 
Diese Tötungsmethode durch Heißluft ist auch im Freilande leicht zu 
handhaben und liefert, wie GEFFKEN (1934) nachweisen konnte, im 
Gegensatz zu anderen, mehrfach benutzten Abtötungsverfahren, wie 
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Konservieren in Alkohol, Behandeln mit Äther- oder Chloroformdämpfen 
und anderes, durchaus zuverlässige Ergebnisse. 

Die zunächst an der Luft, später im Exsikkator bis zur Gewichts- 
konstanz getrockneten Blätter wurden, etwa 5 g für jede Probe, ohne ihre 
Stiele nach der ToLLENAARschen Methode dreimal mit 100—200 ccm 
destillierten Wassers unter Zusatz von Bariumkarbonat im Verlaufe von 
24 Stunden extrahiert. Die einzelnen Objekte wurden in geschlossener 
Serie in Angriff genommen und ihre Extrakte, etwa 250—500 ccm durch 
Kochen mit einer möglichst geringen und gleichmäßigen Menge von 
„Carbo animalis purissimus‘‘ Merck geklärt und dann nach der Filtration 
zu den Zuckeranalysen verwertet. 


Auf die Verluste an Kohlehydraten, die durch Reinigung mit Tierkohle ent- 
stehen können, wies vor kurzem KERSTAN (1934) hin. Er fand z. B. (Tabelle 6, 
S. 664) für sehr verdünnte Glukoselösungen, denen bestimmte andere lösliche 
Stoffe zugesetzt waren, bei zweimaliger Kohlefiltration Verluste von 4—9%, 
bei dreimaliger Behandlung sogar von 20 und 27% ; noch höher war der Verlust 
an Saccharose bei zweimaliger Kohlefiltration, nämlich 77%. 

Zum Vergleich bestimmten wir die Zückerverluste, die bei unserer Arbeits- 
weise durch die Kohlereinigung eintreten kénnen.. Fehler waren am ehesten in 
jenen Fällen zu erwarten, wo die Zuckermenge gering war, z. B. schließlich mit 
1% des Trockengewichtes festgestellt wurde. In diesem Falle ergibt sich bei Ex- 
traktion von 5 g Blattmaterial auf 250 ccm Flüssigkeit eine Zuckerkonzentration 
von 0,2°/,+ Zur Kontrolle wurden daher 250 ccm 0,2°/ „iger Zuckerlösung mit 0,5 
oder 1g Kohle verschieden lange (1—10 Min.) gekocht. Dabei erhielten wir, falls 
die Kohle auf dem Filter mit heißem Wasser gut nachgewaschen wurde, für Glukose 
und Fruktose fast die gleichen Verluste von 4—11%, für Saccharose hingegen 
solche von 16,3—27,8%. Ferner ergab sich, daß die Zuckerverluste bei Verwendung 
konzentrierterer Zuckerlösungen, sonst aber völlig gleicher Arbeitsweise geringer 
wurden!. Das legte den auch schon von KERSTAN ausgesprochenen Gedanken 
nahe, daß auch die Gegenwart von anderen leicht adsorbierbaren Stoffen, vor allem 
von Farbstoffen in Pflanzenextrakten die Zuckerverluste herabsetzen könnte. 
Es wurden deshalb nach der ToLLenaarschen Methode Blätter erst zuckerfrei 
gemacht und dann durch weiteres Auslaugen aus ihnen gefärbte Extrakte her- 
gestellt. Wurden dann derartigen zuckerfreien Extrakten z. B. von Laurus nobilis 
0,2°/5, Glukose und Saccharose zugesetzt, so erhielten wir bei einer Reinigung 
mit 1,5 bzw. 2,5 g Kohle Glukoseverluste von nur 3 bzw. 7%, Saccharoseverluste 
von 7,3 und 13,6%. Aus verschiedenem Blattmaterial hergestellte weitere Laurus- 
Abkochungen, ebenso zuckerfreie Extrakte aus anderen Pflanzen, so von Viburnum, 
Quercus und anderes lieferten praktisch die gleichen Werte. Wichtig ist vor allem, 
daß bei völlig gleicher Extraktion und Kohlebehandlung, aber bei Zusatz verschie 
dener Zuckermengen die Konzentration auch nach der Kohlereinigung sinngemäß 
wiedergefunden werden. So lieferte z. B. ein Viburnum-Extrakt für 0,2 und 0,3°/,, 
Glukose Verluste von 6%, für 0,5°/,, von 4,8%. Erwähnt sei, daß man die Saccha- 
roseverluste bei Abwesenheit weiterer durch Inversion spaltbarer Stoffe dadurch 
verringern könnte, daß man die Inversion vor der Kohlereinigung vornimmt. 


Da wir eine sehr große Anzahl von Analysen durchzuführen hatten, 
mußten wir eine Methode wählen, die nicht allzu zeitraubend ist. Deshalb 
1 Wir haben Grund zu der Annahme, daß die Unterschiede zwischen den Be- 


funden von KERSTAN und den unseren sich aus den Verschiedenheiten der Arbeits- 
weise erklären. Weitere Untersuchungen darüber sind im Gange. 
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sahen wir von einer Bestimmung der einzelnen Zucker mit Hilfe von 
Vergärungsmethoden ab. Als die Arbeit von KERSTAN erschien, waren 
unsere Analysen bereits abgeschlossen und das Material verbraucht. Aus 
Gründen der Zeitersparnis benutzten wir trotz der damit verbundenen 
Fehler die Kohlereinigungsmethode. Wir sind uns dessen bewußt, daß 
bei Zuckergehalten von 1—2% des Trockengewichtes unsere Analysen- 
werte etwas zu gering sind, bei Monosacchariden möglicherweise um etwa 
ein Fünfzehntel, bei Saccharose um etwa ein Siebentel; für höhere 
Trockengewichtswerte werden die Verluste kleiner, für niedrigere höher 
einzuschätzen sein. Das ist vor allem zu berücksichtigen bei der Be- 
urteilung der angegebenen Nullwerte. Wenn demnach die mitgeteilten 
Kohlehydratwerte auch keine absolute Richtigkeit besitzen, so sind sie 
dennoch zur Beurteilung der Stoffwechselvorgänge im Blatt, besonders 
bei ökologischen Studien, durchaus ausreichend. Das geht am besten aus 
der Betrachtung der später angeführten Zahlen hervor, die ein klares und 
einheitliches Bild bieten. Aus dem Gesagten geht weiterhin hervor, daß 
die vergleichend-methodischen Untersuchungen von GEFFKEN (1934), 
ebenso die von GUTTENBERG (1931a) an tropischen Laubblättern durch- 
geführten Studien mit der erwähnten Einschränkung ihre Richtigkeit 
behalten. 

Titriert wurden die wasserklaren Extrakte sowohl vor als auch nach der Säure- 
inversion nach zwei Methoden, nämlich der Hypojoditmethode von WILLSTÄTTER- 
ScHÜBEL und der HAGEDORN-JENSEN-Methode in der durch Issekurz und von Boru 
erweiterten Form (vgl. KLEIN, Bd. 2). Durch Titration nach WiLLsTÂTTER erhält 
man vor der Säureinversion die Glukosewerte, nach der Inversion die Werte für 
die ursprüngliche Glukose vermehrt um die durch Spaltung aus etwaiger Saccharose 
frei gewordene Glukose, und somit durch Verdoppelung des zuletzt genannten 
Wertes den Gehalt an Saccharose. Die HAGEDORN-JENSEN-Titration erfaßt vor der 
Inversion alle direkt reduzierenden Zucker, nach der Inversion außer diesen noch 
die Glukose und Fruktose, die aus der gespaltenen Saccharose stammen. Ob das 
Mehr an Stoffen, das sich aus der Differenz der beiden Methoden vor der Inversion 
ergibt, nur auf Fruktose oder auch auf andere Stoffe zurückzuführen ist, wurde 
nicht untersucht. Der Einfachheit halber werden diese direkt reduzierenden Zucker 
im folgenden als „Fruktose‘‘ aufgeführt. 

Da die beiden Oleaceen bei sehr niedrigem Gehalt an löslichen Kohlehydraten 
hohe kryoskopische Werte ergeben hatten, wurden ihre Extrakte nach der Methode 
von Sur (vgl. KLEIN 1932, Bd. 2, S. 769) auf Mannitgehalt untersucht. Leider 
stand uns jedoch zu wenig Blattmaterial zur Verfügung, so daB die Konzentration 
der vorliegenden Lösungen nicht ausreichten, um zuverlässige Werte zu ergeben. 

Stärkebestimmungen wurden nur an dem Frühjahrsmaterial unternommen, 
denn die Herbstblätter enthielten, wenigstens im ganzen Mesophyll, keine Stärke. 
Nachdem die Blätter von den löslichen Kohlehydraten befreit waren, wurden sie 
möglichst fein gepulvert und die Stärke dann nach der bei GEFFKEN (1934) be- 
schriebenen Methode durch Takadiastase bei 36° im Thermostaten gespalten. 
Die Titration der entstandenen Glukose erfolgte nach dem WırLstTÄTTerschen 
Verfahren. 

Die Bestimmung der osmotischen Werte der Versuchspflanzen erfolgte nach 
der kryoskopischen Methode. Wir arbeiteten nach der von WALTER (1931a) an- 
gegebenen Methodik unter Benutzung der dort empfohlenen Geräte. 
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IV. Gasanalysen im Frühjahr (Brioni). 
A. Das Klima während der Versuchszeit. 
Bevor wir die Versuche selbst besprechen, seien die klimatischen Ver- 
hältnisse näher geschildert. Tabelle 1 enthält die Messungen der LT}, 
ST und RT für drei Versuchstage. 


Ein ungeschwärztes Thermometer zeigte am 25. 3. mittags in der Sonne 15,5°; 
wurde ein Lorbeerblatt darum gewickelt und festgebunden, so erhielt man 20°. 
Es genügt, den Gang der klimatischen Faktoren an diesen Beispielen zu schildern. 
Die Tage waren nämlich so gleichmäßig, daß das hier Gesagte als typisch gelten 
kann. Wir hatten das Glück, in dieser sonst regenreichen Zeit eine Reihe strahlend 
schöner Tage zu erleben, wodurch der Fortgang der Untersuchung sehr gefördert 
wurde. Ein Nachteil aber lag in den damit verbundenen kalten Nächten. Die Tempe- 
ratur stieg zwar in den folgenden Tagen an, die mittäglichen Maxima der LT be- 
trugen Anfang April 16—19°, das Solarthermometer stieg bis 42°, aber abends er- 
folgte immer ein starker Temperaturabfall, die Nachttemperaturen bewegten sich 
zwischen 4 und 6°. Sie waren also nicht unbeträchtlich niedriger als bei GuTTEN- 
BERGs früheren Untersuchungen zu dieser Jahreszeit, wo sie etwa 10° betrugen, 
ohne daß die Tagestemperaturen höher gewesen wären. Dieser Unterschied wurde 
durch die starke Ausstrahlung in den klaren Nächten um die Wende von März/April 
1933 bedingt. Die RF war immer eine beträchtliche, erreichte morgens, abends 
und nachts nicht selten 100%. Der Boden war stets sehr feucht. 


Tabelle 1. Lufttemperatur, Temperatur des Solarthermometers und 
relative Luftfeuchtigkeit, Brioni, März/April 1933. 




















Zeit LT | ST RF Zeit LT | ST RF Zeit LT RF 
25. 3. Grad C % SL 3. Grad C % 7.4. Grad CI % 
730 5 69 | 7 7,4 99 61%: 7,4 | 99 
815 5,5 55 | 745 9,5 961 65123 8,5 | 87 
920 9 38 61 | 8% 13 721 7(SS | 10,1 | 83 
1035 11,5 | 39 58 À 91 13,5 | 26 744 75)2% | 122 | 76 
11%{2 | 12,5 | 41,2 | 60 | 10% 13,5 | 37,6 | 749 8%)& 12,3 
120 (3 | 11,5 | 41 70 [12°] 2 | 15,5 | 41,2 | 76 qu LE 11,2 
14512 | 11,5 | 36 64 12015 | 15,5 | 42,2 | 76912%) | 15,2 | 84 
1515 10,5 | 35,1 | 69 J 14%] | 16,3 | 42,6 | 74912%)525] 16,8 | 75 
1630 9,3 | 29,4 | 70 À 1490 17,3 | 41,6 | 72h150152%2 | 17 63 
1745 8 65 | 15% 16 36,4 | 77] 15%|22€ | 17 69 
1620 15 34 811170) ~ | 13,3 | 78 
1735 13,3 88 | 17% 12,2 | 82 
1750 12,3 88 
1815 11,3 93 
1900 10 100 
2330 6,5 100 
































Es muß nun aber betont werden, daß die klimatischen Außenfaktoren 
für die Versuchsblätter nur indirekt maßgeblich sind. In den Rezipienten 
herrscht ein Mikroklima ganz anderer Art. Die Innenluft ist durch die 


1 Wir verwenden folgende Abkürzungen: LT = Lufttemperatur, RF = Relative 
Feuchtigkeit der Außenluft, ST = Temperatur des Solarthermometers, AT — Tem- 
peratur im Assimilationsrezipienten, RT = Temperatur im Atmungsrezipienten. 
RL = Relative Lichtmenge nach EbER-HECHT. 
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Transpiration bald mit Wasserdampf gesättigt. Das war daran zu er- 
kennen, daß die Wände der dem Lichte ausgesetzten Rezipienten in 
der Sonne bald einen Tropfenbeschlag zeigten, was auch das Offensein 
der Stomata bewies. Die verdunkelten Rezipienten dagegen zeigten 
diese Erscheinung nur selten. Dies ist leicht verständlich, da der Überzug 
von schwarzem Papier die Abkühlung durch die Außenluft verhinderte 
und es somit nicht zur Dampfkondensation an den Glaswänden kommen 
konnte. Auch tritt bei einigen Objekten bei längerer Verdunkelung 
eine Verringerung der Öffnungsweite der Stomata ein, was die Transpi- 
ration herabsetzen muß. 


B. Versuchsergebnisse. 
1. Laurus nobilis L. 

Mit dem Lorbeer wurden am Standort I 5 Versuche angestellt, die 
im folgenden geschildert werden sollen. Die Versuchszweige waren nach 

T Siiden gewendet und frei 
# La #L| von Blütenknospen, die um 
diese Jahreszeit sonst reich- 
lich auftreten. Neue Laub- 
triebe fehlten noch. 

Im ersten Versuch (25.3., 
Abb. 2) begann die Assimi- 
lation erst bei Besonnung 
und ergab um 11% Uhr den 
höchsten Gesamtwert mit 
\ 5,5 mg CO, qdm/h. Sie stieg 
\ ? zunächst deutlich mit der 

\ / Temperatur und dem Licht- 
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4 \ Ei genuß an. Um 12% Uhr 
” \ a erfolgte ein ziemlich steiler 
~ A, Abfall trotz gleicher Tempe- 
” ratur und steigender Be- 
leuchtung. Von da ab be- 
wegte sich die Gesamtassimilation auf etwa gleicher Höhe bis 17 Uhr, 
obwohl Licht und Temperatur stark abnahmen. Geatmet wurde nur bei 








Abb. 2'. Laurus nobilis I. Brioni, 25. 3. 33. 





1 In allen Abbildungen sind auf der Abszisse die Tagesstunden, auf der linken 
Ordinate die Milligramme von CO, bzw. die Temperaturen (7) abgetragen; auf 
der Ordinate an der rechten Seite sind die relativen Lichtmengen angegeben. 
Ferner bedeuten: 


AT = Temperatur im Assimilationsrezipienten (O------- O) 
AU = AssimilationsüberschuB (¢—————e) 

GA = Gesamtassimilation (XX) 

RL -= Relative Lichtmenge (+----------------- +) 


R = Atmung (Respiration) (@———) 
RT = Temperatur im Atmungsrezipienten (O-————— 
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höheren Temperaturen (über 20°) zwischen 11 und 15 Uhr. Da die 
Atmung gering war, liegt der Assimilationsüberschuß nur wenig unter 
der Gesamtassimilation. Von mittags an wurde auch der Assimilations- 
überschuß von Schößlingsblättern, die bis dahin im Schatten gestanden 
hatten, untersucht (Tabelle 2). Er war wie bei den Baumblättern um 
1250 Uhr etwas niedriger als um 1515 Uhr. Dies überrascht, da im ersten 
Versuch die Sonne den Rezipienten traf, während sie im nächsten schon 
wieder fehlte. Im ersten Fall war der Rezipient beschlagen gewesen, im 
zweiten nicht, wohl deshalb, weil bei der Besonnung mehr transpiriert 
wurde. In den späteren Stunden sank der Überschuß deutlich mit 
der AT und RL. 


Tabelle 2. Laurus nobilis II, Schößlingsblätter. Brioni, 25.3. 33. 


Versuchsende . . 1250 1515 163° 1750 
Ass.-Überschuß. . 2,98 4,83 2,11 1,21 
ML em à 21° 10° 9° 79 


D ne ne se 13,87 1,92 1,16 0,55 


Morgens 6% Uhr wurde festgestellt, daß die Blätter des Versuchsbaumes Xylol 
nur an wenigen Punkten und nach längerer Zeit eintreten ließen. Der Xylolwert 
betrug also höchstens Xı ,!. Gleichzeitig geprüfte Blätter von Bodenschößlingen 
nahmen das Xylol sofort in vielen kleinen Bezirken auf, der Wert entsprichtX 2 .. 
Dazu muß für Laurus ganz allgemein bemerkt werden, daß der Bau des Spalt- 
öffnungsapparates die Benutzung der Infiltrationsmethode sehr erschwert. Die Sto- 
mata sind nämlich (vgl. GUTTENBERG 1907) an Sonnenblättern völlig eingesenkt 
und von Vorsprüngen der Nebenzellen überdacht. Diese Überdachung läßt nur einen 
ganz schmalen Schlitz frei. Bei Schattenblättern oder Blättern von Gewächshaus- 
pflanzen ist diese Überwölbung sehr viel weniger ausgeprägt, weshalb auch die 
Infiltration hier immer sehr viel leichter vonstatten geht. Zu Mittag (11% und 
145 Uhr) stieg der Stomatawert der Baumblätter auf 1—2.«. Mehr war bei diesen 
Laurus-Blättern nie zu erzielen, während die übrigen Sklerophyllen mittags in 
der Sonne alle X3, ergaben. Um 17 Uhr waren die Verhältnisse noch ähnlich, 
um 18 Uhr hatte die Offnungsweite auf Xo_ı gabgenommen. Die Weite der Stomata 
steht also in deutlicher Abhängigkeit vom Lichtgenuß. Daß dieser und nicht die 
Temperatur bestimmend ist, lehrt die Tatsache, daß bei Laurus der Aufenthalt im 
dunklen Rezipienten die Öffnungsweite etwas herabsetzte. 


Der dritte Versuch mit Laurus (Abb. 3) wurde am 27. 3. durchgeführt. 
Da morgens eine gleichmäßige Bewölkung herrschte, wurde er etwas später 
begonnen. Die Bewölkung blieb tagsüber erhalten, wurde aber um 11 Uhr 
etwas dünner. Somit waren die Lichtwerte an diesem Tage sehr nieder, 
und auch die Temperaturen stiegen wenig. Trotzdem waren die Stomata 
bei Zaurus und den übrigen Sklerophyllen in gleichem Maße geöffnet 
wie am ersten Versuchstag, bei Laurus also X;,_:,, bei den anderen 
Hartlaubblattern X;,. Es bestätigte sich also die frühere Erfahrung 
GUTTENBERGs, daß im Frühling die Spalten schon bei geringer Beleuchtung 


1 Die Abkürzungen werden in demselben Sinn gebraucht wie bei GUTTENBERG, 
1927, S. 736. 
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offen stehen. Überraschenderweise war die Assimilation an diesem Tage 
zunächst höher, auch die Atmung ausgiebiger. Zu Mittag erfolgte dann 
























Brioni, 27. 3. 33. 


mg ein plötzlicher Einbruch in die Assimilation. 
CO; Es wurde im Hellen ein negativer (= At- 
di} T mungs-) Wert erzielt, der mit der Atmung im 
pe GA AL! Dunklen fast übereinstimmte. Die Zeit war 
ole Pr die gleiche, zu der auch bei den vorigen Ver- 
se suchen Abnahme erfolgte, doch war diese 
#4 dort geringfügig. Daran schloß sich wieder 
4 6 ein steiler Anstieg, so daß um 145 Uhr die 
2 ’ 51 Gesamtassimilation etwa gleich der um 
ER 
ol Tabelle 3. Laurus nobilis IV, Schößlingsblätter. 
2 ARS. Zune wr Brioni, 27. 3. 33. 7 
ale f Versuchsende 1015 1130 1240 1450 
| Ass.-ÜberschuB. . 3,53 4,69 4,50 1,59 
612 7 2 Br « wer : 10° 10° 11,89 11° 
8:16 of Een“ FF 1,20 1,52 1,73 1,34 
„120 
Abb. 3 .Laurus nobilis II. 11% Uhr war. Ein gleichzeitig geprüfter 


Schößling (IV, Tabelle 3) ergab von 10 Uhr 


bis gegen 13 Uhr einen gleichmäßigen Assimilationsüberschuß. Um 14° Uhr 
war dieser trotz etwa gleicher Außenbedingungen erheblich gesunken. 


Der letzte Laurus-Versuch (V, Abb. 4) wurde am 31.3. vorgenommen. Es 

















wurden hierfür Blätter ziem- 
lich hoch am Baum gewählt. 
Am Morgen herrschte eine 
schwache, teilweise Bewöl- 
kung, um 9% Uhr brach die 
Sonne durch, die die Ver- 
suchsblätter dann bis etwa 
15% Uhr traf. Während der 
Besonnung waren Licht- 
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genuB und Temperatur 





Abb. 4. Laurus nobilis V. Brioni, 31. 3. 33. 
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daß eine deutliche Abhängigkeit der Assimilation von Licht und Tempe- 
ratur besteht, und daß die Atmung erst bei relativ hohen Temperaturen 
und damit nur während kurzer Zeit auftritt. Ein Nachtversuch am 30. 3. 
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lehrte, daß um Mitternacht bei einer Temperatur von 6,5° keine nach- 
weisbare Atmung stattfand. Die RF betrug 100%, die Stomata waren 
geschlossen. Die Atmung wird bei den Tagesversuchen vielleicht durch den 
Umstand herabgedrückt, daß sich die Weite der Stomata bei längerer 
Verdunklung verringert. Darauf wurde schon früher kurz hingewiesen. 
Am 31.3. waren die Stomata in einem besonderen Versuch nach ein- 
stündiger Verdunklung (10% —11? Uhr) geschlossen, vorher zeigten 
sie X,_9.- 

Der Einbruch in die Assimilation, der zweimal schwach und einmal 
sehr stark zur Mittagszeit auftrat, bleibt zunächst ungeklärt. Die nahe- 
liegende Annahme, daß Erhitzung die Ursache sein könne, kann nicht 
zutreffen, .denn bei Versuch 3 fehlte sie, und bei Versuch 5 gab es trotz 
Erwärmung auf 23° keinen Abfall. Wie warm die Blätter wirklich werden, 
ist freilich unbekannt. Sie erwärmen sich außerhalb des Rezipienten 
um etwa 5° über die Temperatur eines bestrahlten hellen Thermometers 
und um etwa 8° über die LT. Dies dürfte im Rezipienten auch stattfinden, 
man kann also mit Temperaturen bis zu 30° rechnen, die indessen an sich 
nicht als schädlich betrachtet werden können. Wir werden auf diese 
Erscheinung, der wir noch mehrmals begegnen werden, am Schlusse des 
Abschnittes nochmals zu sprechen kommen. 


2. Phillyrea media L. 

Es wurde ein etwa mannshoher Busch, der am Standort I nach Süden 
orientiert am Rande des Gehölzes stand, gewählt. Das Exemplar war 
ziemlich großblättrig und zeigte viele kleine Blütenknospen, aber noch 
keine jungen Triebe. Versuchstag war der 28. 3., ein wolkenloser Tag. Die 
Besonnung begann um 10 Uhr und dauerte bis etwa 15 Uhr, doch befand 
sich der Versuchsast‘ durch einen darüber befindlichen Lorbeerzweig 
von 10—12 Uhr im Halbschatten. Diese Verhältnisse spiegeln sich in 
der Licht- und Temperaturkurve (Abb. 5) wider und bedingen, daß das 
Maximum der Assimilation und Atmung um 14 Uhr in der Sonne auftrat. 
Geatmet wurde nur bei höheren Temperaturen, etwa von 20° an. Die 
Gesamtassimilation war gering. 


Die Stomata gaben schon bei Versuchsbeginn A (= Alkohol) 5, X3 a, zu Mittag 
Aa, X3 a, um 16% Uhr Ag_ı 8, X3œ Von 10%—10 Uhr verdunkelte Blätter hatten 


einen wechselnden Öffnungsgrad, Ap_ı a, X24 Auch hier macht sich also der Einfluß 
der Verdunklung etwas bemerkbar. 

Ein zweiter Versuch (Abb. 6) lief am 29. 3., wieder bei wolkenlosem 
Himmel. Zu Versuchsbeginn, um 8% Uhr, lagen die Versuchsblätter 
noch im Schatten, ab 9% Uhr wurden sie von der Sonne getroffen, die 
sie dann bis 1515 Uhr direkt bestrahlte. Licht und Temperatur lagen 
infolgedessen beträchtlich höher als am Vortag. Der Assimilations- 
überschuß setzte mit einem erheblich höheren Wert ein, lag während der 
Besonnung hoch und sank danach deutlich. Die Atmung begann erst 
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nach der Erwärmung durch die Sonne, doch wurde beim letzten Versuch 
bei RT = 14°noch etwas geatmet. Betrachten wir die Gesamtassimilation, 
so ergibt sich eine doppelgipflige Kurve infolge etwas schwächerer Assi- 
milation und Atmung zu Mittag. Die Abnahme kann nicht die Folge 
der Erwärmung sein, da im Vorversuch bei etwa gleicher Innentemperatur 
das Maximum erreicht wurde. Besonders überrascht die Tatsache, daß 
zu Mittag weniger veratmet wurde, obwohl die RT etwas gestiegen war. 


mg IT 


2 
NS 


20 - 


Sa 
LS 
& 

S 
2 











[Sees 


ec 
SSeS es & on à SR 
oo 


\ / Cou 

€, [28 / 
- a | 
P32 


Abb. 5. Phillyrea media I. Brioni, Abb. 6. Phillyrea media II. Brioni, 
3. 33. 29. 3. 33. 
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Im ganzen hatte Phillyrea bei der höheren Temperatur und Be- 
leuchtung des zweiten Versuchstages viel stärker assimiliert. Während am 
28. nur einmal (um 14 Uhr) der Wert von 7,2 mg CO, erreicht wurde, 
finden wir am 29. schon von 1015-1045 Uhr etwa 14mg, zu Mittag 
12 mg, um 14 Uhr etwa 13 mg und um 16 Uhr immer noch 6,9 mg. Um 
noch frühere Morgenwerte zu erhalten, wurde am 7.4. um 6 Uhr ein 
Assimilations- und um 7 Uhr ein Atmungsversuch angestellt. In beiden 
Versuchen fand bei Temperaturen von 8 bzw. 12° noch kein Gaswechsel 
statt, obwohl die Weite der Stomata X,_,. betrug. 


3. Myrtus communis L. 

Ein Versuch mit Myrtus (Abb. 7) wurde gleichfalls am 28. 3. durch- 
geführt. Der niedere Busch, der weder Blüten noch junge Triebe besaß, 
stand knapp neben der untersuchten Phillyrea. Die Außenbedingungen 
waren also im wesentlichen die gleichen. Der Busch war bis 102° Uhr 
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beschattet und von da ab bis 14 Uhr besonnt. Die Gesamtassimilation 
verlief in mäßiger Höhe ohne starke Schwankungen, obwohl sehr starke 
Licht- und Temperaturunterschiede herrschten. Auch die Atmung zeigte 
keine Beziehungen zur Temperatur, sie erreichte keine hohen Werte, 
so daß sich ein nicht unbeträchtlicher Überschuß ergab. Wäre die Sonne 
nicht schon um 14 Uhr abgerückt, so wäre vielleicht auch hier eine doppel- 
gipflige Gesamtassimilationskurve entstanden. 

Ein Ergänzungsversuch wurde an dem wärmeren 30. 3. ausgeführt. 
Direkt besonnt ergab Myrtus von 12% —12% Uhr eine Assimilation von 
4,56 und eine Atmung von 4,76 mg CO,, somit eine Gesamtassimilation 
von 9,32 mg CO,/qdm/h (AT = 34°, 











RT = 24°). Gleichzeitig atmete mg |7 

ein anderes Exemplar im Schatten 7? | A 2 

bei 19,5° nur 2,26 mg CO, aus. ply, A NAT 7 

Der Einfluß der Temperatur auf „I ri * 15 - 

die Atmung macht sich in diesen „I, / A. RL A 

Versuchen also im Gegensatz zu nn / Nm 

den früheren stark bemerkbar. ” ‘ <a I" ; 
Um das Verhalten am ganz U un ER 7 

frühen Morgen zu prüfen, wurde F y erden > : 

am 4. 7. noch um 6 Uhr ein Assi- (1 Zi 0 au DE 7 ur) 

milationsversuch, um 7 Uhrein At- 2]? * R 

mungsversuch durchgeführt (AT = Er z 

8°, RT = 12°). In beiden Versuchen 1% \ 

trat Atmung auf, im ersten Versuch 16 LA pe? 

viel mehr (3,64 mg gegen 0,89 mg). 10 en 


Die Spaltöffnungen ergaben schon Abb.7. Myrtus communis. Brioni, 28. 3. 33. 


um 6 Uhr X2_3,, bald darauf noch im 
Schatten A; a, X34 Blätter, die vorher 40 Min. lang verdunkelt gewesen waren, 
ergaben Ag, Xga-3,, also herrscht auch hier bei Verdunklung ein Schließungs- 
bestreben. Nach vierstündiger Verdunklung erhielten wir nur noch Ay, X1 8. Am Licht 
blieben die Stomata bis 16% Uhr stets ganz geöffnet, um 18 Uhr ergab sich noch X >. 
Um Mitternacht, zwischen dem 31.3. und dem 1.4. waren bei 6,8° 
die Stomata nicht ganz geschlossen. Eine Atmung fand nicht statt, 
auch hier ist also die Temperaturgrenze der Atmung ziemlich hoch, 
wenn auch erheblich niedriger als bei Laurus und Phillyrea. 


4. Rhamnus Alaternus L. 


Der Hauptversuch mit diesem Baumstrauch wurde fast an gleicher 
Stelle (Standort I) am 29. 3. ausgeführt (Abb. 8). Das Exemplar stand 
in voller Blüte und hatte reichlich junge Triebe. Untersucht wurden 
Ästchen, die nur vorjährige Blätter trugen. Im Morgenschatten fanden 
wir bereits eine hohe Gesamtassimilation. Diese folgte dann im ganzen 
der Licht- und Temperaturkurve, fiel aber um 14 Uhr stark ab. Über- 














188 






Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 


raschend ist, daß nunmehr ein nochmaliger starker Anstieg erfolgte, 
obwohl die Blätter in den Schatten rückten und damit Licht und Tempe- 
ratur stark sanken. Die Atmung ist morgens hoch, sinkt dann ab und 
folgt von nun an der Temperatur. Da der Assimilationsabfall um 14 Uhr 
mit starker Atmung zusammentrifft, 
sinkt um diese Zeit der Überschuß sehr 
tief, um dann um 16 Uhr rapide an- 
zusteigen. Dieser zweite Assimilations- 
anstieg war so überraschend, daß am 
30. 3. ein Kontrollversuch gemacht 
wurde, dessen Einzelheiten Tabelle 4 
enthält. Die Gesamtassimilation zeigte 
auch diesmal einen tiefen Einbruch, 
| me fand dieser eine Stunde später 
— um 16 Uhr — statt. Darauf erfolgte 
bei gleicher AT und schwachem Licht 
ein hoher Anstieg. Da die Atmung 
\ ? mäßig schwankte, wiederholte sich die 
\ / Erscheinung bei der ÜberschuBkurve. 
\ / Wir hatten schon bei den friiheren 
RT / Objekten zum Teil zweigipflige Assi- 
Nid milationskurven gefunaen. Dort er- 
Abb. 8. Rhamnus Alaternus I. Brioni, folgte indessen der zweite Anstieg noch 
29. 3. 33. rn in Milligramm bei starkem Licht, also weniger. über- 
qdm/h. ‘ 
raschend. Diese Erscheinung soll später 
zusammenfassend behandelt werden; für Rhamnus kann zunächst nur 
das eine gesagt werden, daß sie nicht durch Außenfaktoren unmittel- 
bar bewirkt sein kann. 
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Tabelle 4. Rhamnus Alaternus II. Brioni, 30. 3.33. 


Versuchsende . 14% 16°99 1720 Versuchsende . . 148 16% 1720 
Ass.-Überschuß. 6,17 2,17 10,80 Respiration . . . 1,11 2,91 2,27 
mess en 25° 14° 13,8° gi SRS Ee CES 24° 15° 14,5° 
zw. IOs 3 6,17 2,09 1,36-~ Gesamtassimilation 7,28 5,08 13,07 


Die Stomata von Rhamnus sind schon um 6 Uhr morgens im Schatten weit 
geöffnet, übertreffen darin sogar Phillyrea. Tagsüber lassen sich Ay 2, und X34% 
dauernd feststellen. Um 16 Uhr, wieder im Schatten, ergaben sich Ag, X3% um 
17 Uhr und 18 Uhr bei sehr geringem Licht Ag, X28. Um Mitternacht waren die 
Spalten nicht ganz geschlossen. 


5. Viburnum Tinus L. 

Das Exemplar stand ziemlich beschattet, wie es dem natürlichen 
Vorkommen entspricht, war in voller Blüte, aber noch ohne neue Triebe. 
Versuchstag war der 31.3., morgens herrschte Bewölkung, dann trat 
die Sonne hervor, ohne aber den Versuchszweig direkt zu treffen. 
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Im ersten Versuch (Abb. 9) erfolgte im Morgenschatten bei niederer 
Temperatur bereits Assimilation. Im nächsten Versuch (Sonnenflecken) 
stieg sie etwas an und lag dann bei den Mittagsversuchen bis gegen 
Abend wieder etwas niedriger. 
Die Atmung war tagsüber ge- 
ring und fast konstant. Um 
sie nochmals zu prüfen, wurde dnt 20 
am gleichen Strauche am Tage s 
darauf ein weiteres Astchen 
untersucht. Es war 12% bis ? 
12% Uhr etwa gleich warm ‘ 
(RT = 20,3), die Atmung © 

2 
4 





etwas höher. Irgendwelche 





klare Beziehungen zu den 8 
Außenfaktoren ließen sich hier we , 
überhaupt nicht finden. % Fell RT _- 
Die Stomata ergaben um 7 Uhr 2 : er 
den Wert Xo, um 9 Uhr Xı Br» um Abb. 9. Viburnum Tinus. Brioni, 31. 3. 33. 


10 Uhr X2._5, so blieb es nun, bis 

wir um 15% Uhr wieder Xo antrafen. Bei Verdunklung schließen sich vormittags 
die Spalten sehr schnell auf Xo, am Nachmittag nur wenig, z. B. 14——14% Uhr ver- 
dunkelt X25_,. Es ist nicht ausgeschlossen, daß dies die Atmungsversuche störte. 


6. Pistacia Lentiscus L. 


Mit dieser Pflanze wurde am 3.4. gearbeitet (Abb. 10). Der nach 
Westen orientierte Strauch zeigte weder Blüten noch junge Triebe. Von 
6—7 Uhr war der Himmel 


ziemlich klar, ab 8 Uhr mit Co, 4 RL 
einer mäßigen Wolkendecke gm 720 15 - 


überzogen, um 12 Uhr schien 
die Sonne, um 14 Uhr kräf- 
tiger, doch rückte der 
Strauch dann um 1415 Uhr 
in den Schatten. 

Die Temperatur betrug 
zu Versuchsbeginn nur 4°. 
Assimiliert wurde kaum, 
wohl aber deutlich geatmet. 
Um 9 Uhr hatte die Assi- 
milation den Atmungsver- Abb. 10. Pistacia Lentiseus. Brioni, 3. 4. 33. 
lust wettgemacht. Trotz 
des nun folgenden weiteren Temperaturanstieges stieg die Atmung nicht, 
wohl aber mit der beträchtlichen Lichtzunahme (Sonne) die Assimilation. 
Der Überschuß blieb indessen sehr klein und dauerte nur bis 14 Uhr. Um 
16—16% Uhr wird in beiden Rezipienten gleichmäßig schwach geatmet, 
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die Assimilation hat also aufgehört. Abends ist die Atmung deutlich 
erhöht. Besonders auffällig ist hier, daß die Atmung, die schon bei niederer 
Temperatur einsetzt, keinerlei Temperaturabhängigkeit zeigt. Die West- 
lage des Strauches und der zum Teil trübe Tag verhinderten eine größere 
Assimilationsausbeute, die sonst wohl zu beobachten gewesen wäre. 
Gleichzeitig am gleichen Standort und unter Zugrundelegung der gleichen 
CO,-Werte der Luft wurde Olea untersucht und ergab eine viel höhere 
Gesamtassimilation. Das Bäumchen stand aber höher am Hang und 
hatte zweifellos einen höheren Lichtgenuß als die bodennahen Triebe 
von Pistacia, die am Wegrande wuchs. 

Die Stomata von Pistacia reagieren erst auf stärkere Beleuchtung. Um 6 Uhr 
sind sie kaum geöffnet oder auch geschlossen, vormittags sind sie im Schatten 
mäßig weit offen, Xj_2., in der Sonne freilich zeigen sie Aı., X3 und ergeben 
dann sogar eine besonders rasche Infiltration. Um 18 Uhr war der Wert X1,_g. 
Von 6—9 Uhr verdunkelte Blätter ergaben Xo, solche, die von 9—12 Uhr verdunkelt 
waren, Xı25; die ersten hatten sich also, wie zu erwarten war, nicht geöffnet, die 
zweiten behielten ihren Öffnungszustand etwa bei. 


7. Olea europaea L. 


Dieser Baum wurde, wie erwähnt, gleichzeitig mit Pistacia am gleichen 
Standort untersucht (Abb. 11). Er trug weder Blüten noch frische 
Triebe. Der Gaswechsel dieses Bäumchens war sehr ausgiebig. Die 

Gesamtassimilation setzte 
LT AL} schon am frühen Morgen 


| 28 

Bt 2] bei schwachem Licht mit 
[ 6A einem hohen Wert ein, 
I vel er stieg bis 14 Uhr an, zeigte 


um 16 Uhr einen deut- 
lichen Abfall, dem dann 
auch hier ein nochmaliger 
Anstieg folgte. Um 14 Uhr 
rückte der Zweig in den 
Schatten. Die Atmung 
machte am Nachmittag 
. sehr starke Schwankungen 
{6 AT v durch, ihr Verlauf steht 
+20 ° in keiner klaren Beziehung 
Abb. 11. Olea europaea. Brioni, 3. 4. 33. zur Temperatur. Der hohe 
Anstieg um 14 Uhr mag 

ein Erfolg der vorhergehenden Erwärmung sein, der abendliche Anstieg 
ist schwer zu deuten. Der Überschuß war dauernd beträchtlich. Die 
mäßige Atmung um 16 Uhr führt zu einer doppelgipfligen Kurve. Olea hat 
also unter ähnlichen Verhältnissen wie Pistacia sehr viel mehr assimiliert. 


Über die Stomata haben wir folgende Aufzeichnungen: Morgens 6 Uhr Xo—1 a, 
8 Uhr X3., so auch den ganzen Tag über, zu Mittag auch A2,, um 17 Uhr noch 
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Xea, um 18 und 19 Uhr X14. Bei Verdunklung von 6—9 Uhr Xo_; 5, von 9 bis 
12 Uhr Xp. Bei längerer Verdunklung erfolgt also auch am Tage Verschluß. 


8. Smilax aspera L. 


Ein Exemplar dieser Kletterpflanze, das frei dem Lichte nach Westen 
ausgesetzt war (Standort III), wurde am 7.4. untersucht (Abb. 12). Wie die 
Kurven lehren, war der Gaswechsel ein sehr geringer und wenig schwanken- 
der. Die Außenbedingungen waren aber auch wenig günstig; sie sind in 
Tabelle 1 enthalten, es herrschte Bewölkung, vorübergehend.auch Regen. 

Smilax zeigte niemals völlige Infiltration der Blätter, vielmehr entstehen 
auch im günstigsten Falle nur einige große dunkle Flecke. So erhält man tagsüber 
etwa den Wert X2,. Doch dringt mittags in der Sonne auch Alkohol 2, ein. Gegen 
Verdunklung sind die Stomata sehr empfindlich, schon um 16% Uhr fanden wir 
nur mehr (im Schatten) X;—2,, nach halbstündiger Verdunklung Xo. Morgens 


























9 Uhr waren sie aber auch bei Bewölkung =, T 
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Abb. 12. Smilax aspera. Brioni, 7. 4. 33. Abb. 13. Erica arborea. Brioni, 7. 4. 33. 


Die CO.-Werte sind auf 0,25 g Trocken- 
gewicht pro Stunde bezogen. 


9. Erica arborea L. 

Am 7.4. wurde auch Erica arborea, in voller Blüte stehend, unter- 
sucht (Abb. 13), doch wurden Triebe ohne Blüten verwendet. Die Werte 
konnten hier nicht auf die Flächeneinheit, sondern nur auf das Trocken- 
gewicht der Nadeln bezogen werden. Während der ganzen Versuchszeit 
von 9—18 Uhr erhielten wir nur einmal einen nennenswerten Atmungs- 
wert. Die Assimilationskurve zeigt um 15 Uhr eine starke Einsenkung, 
der Überschuß sinkt auf Null, obwohl um diese Zeit die Temperatur am 
höchsten war. Da die Kurven sich auf Trockengewicht beziehen, sind 
sie mit den anderen nicht zu vergleichen. Bezogen auf 1 qdm Blatt- 
fläche dürften sich die Werte etwa verdoppeln, doch bleiben sie auch 
dann noch gering. 
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10. Quercus Ilex L. 


Dieser Baum wurde am 5. 4. am 3. Standort untersucht. Es handelte 
sich um ein freistehendes Exemplar ohne Blüten und junge Triebe. 


Die Versuchsblätter waren 
gleich nach Versuchsbeginn 
besonnt und blieben es bis 
16 Uhr. Der Tag war warm. 
Ein Frühversuch um 7 Uhr 
wurde am 7. 4. nachge- 
tragen. 

Gesamtassimilation und 
Atmung (Abb. 14) setzen 
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Abb. 15. Arbutus Unedo. 
Brioni, 6. 4. 33. 
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Abb. 14. Quercus Ilex. Brioni, 5. 4. 33. 


auch dann nicht, wenn man den Haarfilz abschabt. 
Beurteilung leicht. Gegen die Sonne gehalten erscheinen nämlich die infiltrierten 


schon am frühen Morgen ein 
und werden hier sehr deutlich 
durch Licht und Temperatur 
-" geregelt. Die Gesamtassimi- 
lation hatte ihren héchsten 
/ Wert zu Mittag mit 11,2 mg 
CO,/qdm/h. 

Das Verhalten der Stomata 
ist mit der Infiltrationsmethode 


nicht immer leicht festzustellen, 
In der Sonne aber ist die 





Stellen sehr viel heller durchscheinend. Um 6 Uhr 
sind die Spalten geschlossen, um 9 Uhr in der Sonne 
fanden wir X3,, so auch während der ganzen Zeit der 
Besonnung. Die dünneren breiten Schößlingsblätter 
lassen dann auch etwas Alkohol eintreten. Um 
16 Uhr ergab die Probe nur mehr X} 2 ;, um 18 Uhr 
Xo. Bei Verdunklung nimmt die Öffnungsweite 
rasch ab. 


11. Arbutus Unedo L. 


Die Untersuchung erfolgte an einem frei- 
stehenden Baum ohne Blüten und neue Triebe. 
Der Versuchstag war der 6. 4., der Standort 
dem von Quercus unmittelbar benachbart. 
Leider konnten aus äußeren Gründen nicht 
alle Tageswerte erfaßt werden (Abb. 15). Der 
Tag war im ganzen klar und sonnig, doch trat 
um 14 Uhr ein leichter Wolkenschleier auf. 


Es wurden absichtlich Blätter gewählt, die nur einzelne Sonnenflecke 
aufwiesen, um die Temperatur nicht zu hoch ansteigen zu lassen. Trotz 
der niederen und fast konstanten Temperatur tritt zu Mittag eine schwache, 
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aber doch deutliche Depression der im ganzen ausgiebigen Assimilation 
ein. Somit beweist auch dieser Versuch, daß diese Erscheinung nicht 
auf Erhitzung zurückgeführt werden kann. Freilich wird um diese 
Zeit der Lichtgenuß etwas geringer, er sinkt aber später noch viel 
stärker ab, und die Assimilation steigt wieder beträchtlich an. Die Ursache 
der Erscheinung muß also anderswo gesucht werden. Die Atmung 
nahm um 16 Uhr weit mehr ab, als dem geringen Temperaturabfall (3°) 
entspricht. Sie zeigt geringe, wenig schwankende Werte. 

Die Spaltöffnungen von Arbutus zeigen von 6—9 Uhr die Öffnungsweite X2 a, 
zu Mittag A; „, X3., im Schatten Ag und X2,, um 16% Uhr nur noch Xj.-27, um 
18 Uhr Xo_; g. Der frühe Verschluß dürfte mit der geringen Beleuchtung zusammen- 
hängen, jedenfalls neigt aber Arbutus zu raschem Verschluß. 


12. Cistus monspeliensis L. 

Schließlich sollten als Vertreter der filzig-behaarten Blätter auch 
die Cistrosen in den Kreis der Betrachtungen einbezogen werden. Der 
Hauptversuch mit Cistus 2 17 | 

2 








monspeliensis wurde am 56 A 
5. 4. am 3. Standort durch- #%# 32 pm AT pe \ 
geführt (Abb. 16). Esgel- [2 iF ve \ 4 
ten also dieselben Außen- 72+. 6A 
bedingungen wie bei dem wm k 
Versuch mit Quercus. Das gl 
Exemplar war freistehend | 
und trieb bereits durch. yg] 
Zur Ergänzung wurden z1 
am 7. 4. ein 6-Uhr-Assi- |] 
milationsversuch und ‘ein ,] 
7 - Uhr - Atmungsversuch T > 
angesetzt. Die Assimila- = a + Re x 
tion war bei 7,5° und alt À a 
geringem Licht hoch, ge- „+ \ ! 
20+20 \ f 


atmet wurde bei 11° I À / 
nicht. Von 9—15 Uhr war [sr q / 
die Pflanze besonnt. Die [28 \- an / 
Gesamtassimilation folgt be is / 
hier sehr deutlich der ed 
Licht- und Temperatur- 
kurve, ebenso zeigt die Atmung eine klare Temperaturabhängigkeit. 
Überraschend ist nur das Verhalten am Abend, wo der Gaswechsel 
nochmals ansteigt, wobei allerdings kein Überschuß mehr erzielt wird, 
der sonst ein ausgiebiger ist. 

Die Spaltöffnungen waren immer ganz offen, von 6—18 Uhr X;,, 
auch nach mehrstündiger Verdunklung. 


~ 
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Abb. 16. Cistus monspeliensis. Brioni, 5. 4. 33. 
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13. Cistus albidus L. 


Der Standort war’der gleiche wie bei der vorher beschriebenen Art, 
Versuchstag der 6. 4. (Abb. 17). Die ersten drei Versuche (10, 12, 14 Uhr) 
ergaben etwa den gleichen Assimilationsüberschuß, der mittlere eine etwas 

AL| geringere Gesamtassimilation. Dann erfolgte 
ee #4 ein rapider Abfall aller Werte. Daß die 
Les RAT Atmung um 12 Uhr etwas sank, ist ver- 

“ AS 24 ständlich, weil um diese Zeit der dunkle 
5 Rezipient vorübergehend beschattet wurde 
und die Temperatur sank. Leider konnte 
kein späterer Versuch durchgeführt werden, 
so daß unentschieden bleibt, ob, wie bei 
Cistus monspeliensis, noch ein Anstieg erfolgt 
wäre. Sonst ähneln sich die Kurven beider 
Arten sehr. Auch bei Cistus albidus fanden 
wir die Stomata den ganzen Tag über offen. 








C. Gesamtergebnis im Frühjahr. 
AM ART 2 Betrachten wir zunächst die Assimilations- 
: # ae / überschüsse. Diese sind im allgemeinen mäßig, 
whe g Ww sie blieben gegen unsere Erwartungen zuriick. 
bed f ’ Ihre Abhängigkeit von Licht und Temperatur 
wre À ns ist deutlich, folgt aber durchaus nicht immer 
einfachen Regeln. Besonders auffällig ist, daß 
die Kurven oft zu Mittag oder etwas später eine starke Einsenkung er- 
fahren, die bis auf Null gehen kann. Wir fanden eine solche zwischen 
12—13 Uhr je zweimal bei Laurus und Phillyrea, ferner bei Arbutus 
und Viburnum, zu späterer Stunde bei Olea, Quercus und Rhamnus. 
Die @ tassimilation ! folgt vielfach der Licht- und der Temperatur- 
kurve, doch ist auch sie mittags oft herabgedrückt. In vielen Fällen 
steigen dabei Licht und Temperatur noch an, es wäre also Zunahme 
zu erwarten. Die Temperatur erreicht in den Rezipienten manchmal 
ziemlich hohe Werte, und man kann annehmen, daß sich die Blätter 
in den hellen Rezipienten noch um weitere 8° erwärmen; es werden 
aber auch dann nie extreme Temperaturen erreicht, jedenfalls nicht so 
hohe, wie sie die Pflanzen im Sommer auch außerhalb der Rezipienten 
vertragen. Auch sind unter den Versuchen solche, wo die Abnahme der 
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1 Diese ist stets aus Assimilationsüberschuß + Atmung berechnet. Da die 
Atmungsrezipienten in der Sonne tiefere Temperaturen aufweisen als die Assi- 
milationsrezipienten, überdies in diesen sich die Blätter durch die Sonnenstrahlen 
noch stärker erwärmen, ist anzunehmen, daß in den Assimilationsrezipienten 
bei den Parallelversuchen stärker geatmet wurde, somit die Gesamtassimilation 
etwas höher als angegeben ist. 
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Assimilation bei ziemlich niedrigen Temperaturen erfolgte, so bei Arbutus 
und Rhamnus. Gegen eine Schädigung spricht auch, daß die Assimilation 
nachher trotz sinkenden Lichtes und abnehmender Temperatur wieder 
beträchtlich ansteigt, wie z. B. bei Pistacia, Rhamnus, Laurus, Viburnum, 
Olea und Erica. Auch möchte man annehmen, daß geschädigte Blätter 
besonders stark atmen (vgl. den Versuch mit Pistacia im Sommer, 8.211); 
dies ist aber nicht der Fall. Somit muß die Ursache der Erscheinung in 
etwas anderem gesucht werden. Wir möchten annehmen (vgl. GUTTEN- 
BERG 1927, S. 761), daß es die Überfüllung der Blätter mit Assimilaten, 
insbesondere mit Stärke ist, die hemmend wirkt. Die Stoffableitung geht 
bei unseren Versuchspflanzen offenbar sehr langsam vor sich, anders 
wäre es kaum zu verstehen, daß die Assimilationszellen dauernd Stärke 
enthalten. Zu Mittag sind die Chlorophylikörner völlig von Stärke er- 
füllt. Unsere Versuche zeigen ferner, daß die Atmungsverluste im ganzen 
gering sind. Das ganze Verhalten erweckt also durchaus den Eindruck, 
daß die Assimilation nach Erreichung eines maximalen Kohlehydrat- 
gehaltes eine Zeitlang abnimmt, und, :sowie wieder Platz geschaffen ist, 
nochmals ansteigt. 

Wir kommen am Schlusse unserer Arbeit nochmals auf diese Frage zurück 
und möchten hier nur bemerken, daß zweigipflige Assimilationskurven bereits mehr- 
fach beobachtet worden sind. Soweit sie dadurch zustande kommen, daß die mittäg- 
liche Erhitzung der Blätter Spaltenverengung oder -verschluß bewirkt, finden 
sie eine einfache Erklärung. Dabei steht allerdings nicht fest, ob nur der Ver- 
schluß die Assimilationspause bewirkt, oder ob auch eine Inaktivierung der Chloro- 
plasten durch Licht, Hitze oder auch durch Wasserverlust eintritt. Besonders 
KostytTscHEW und seine Schüler (1926, 1928) haben aber auch vorübergehendes 
Absinken der Assimilation bei fortlaufend günstigen Bedingungen angetroffen, 
ebenso HENRICI (1919/20) u.a. KosTYTscHEw neigte anfangs zu der Ansicht, 
daß die zeitweilige Überfüllung mit Kohlehydraten die Ursache der Hemmung 
sei, kam aber später wieder davon ab. BoysEN-JENSEN und MüLLER (1929) wendeten 
sich gegen KosTyTsCHEW und gaben Beispiele von Assimilationskurven, die nur 
ein mittägliches Maximum zeigen. Ihre Pflanzen hatten aber viel weniger assimiliert 
als die KosryTscHEws (zum Teil dieselben Arten), und vielleicht erklärt sich das 
verschiedene Verhalten gerade daraus; denn dann konnte es zu keiner Überfüllung 
der Blätter kommen, und so fiele die Ursache des Stillstandes fort. Da KostyTscHEW 
und BoysEN-JENSEN an ganz verschiedenen Standorten gearbeitet haben, vielleicht 
auch zu verschiedenen Monaten (bei BoysEN-JENSEN und MÜLLER fanden wir keine 
nähere Angabe über die Versuchszeit), sind Verschiedenheiten im assimilatorischen 
Verhalten durchaus denkbar, und man muß zunächst nicht an Versuchsfehler 
KosTyTscHews denken, wie dies BoYsEN-JENSEN tut!. Eine Überfüllung der Blätter 
muß um so eher erfolgen, je geringer die nächtliche Ableitung ist. Beide Forscher 
haben es aber versäumt, sich durch mikroskopische Betrachtung oder Analyse über 
den morgendlichen Füllungsgrad der Blätter zu unterrichten. 


Die Abhängigkeit der Assimilation von der Temperatur ist in unseren 
Versuchen im einzelnen schwer zu durchschauen. Die neueren Arbeiten 


1 Die von Maxımow und KRASNOSSELSKY-MAaxımow (1928) beobachteten 
Sprünge innerhalb weniger Minuten beruhen aber, wie BELJAKOFF (1929) zeigte, 
auf methodischen Fehlern. 
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über diese Frage (z. B. MULLER 1928; BELJAKoFF 1930) stimmen, wenn 
sie auch in manchen Punkten auseinandergehen, darin überein, daß, wie 
BELJAKOFF in Übereinstimmung mit LUNDEGÄRDH es ausdrückt: „Die 
Assimilation mit der Temperatur“ steigt, ,,und zwar um so energischer, je 
mehr die Temperatur im Minimum ist‘. HARDER (1932, S. 80, Fußnote) 
schließt aus der vorliegenden Literatur, „daß sich Q 10 mit steigender 
Temperatur allmählich dem Wert 1 nähert.‘ Jedenfalls steigt die Assi- 
milation bei höheren Temperaturen langsamer an als die Atmung !, die 
bei Konstanz der übrigen Faktoren der van’t Horrschen Temperatur- 
regel deutlich folgt. In unseren Versuchen sind die niederen Temperaturen 
ausnahmslos mit erheblicher Abnahme der Helligkeit verbunden, und 
das macht es unmöglich, den Einfluß der Temperatur auf die Assimilation 
in diesen Fällen klarzustellen. Bei günstiger Beleuchtung ist aber ge- 
legentlich zu bemerken, daß im Bereich der höheren Temperaturen, 
deren Steigerung die Assimilation nicht erheblich fördert. Der Einfluß 
des Lichtes ist überall klar ersichtlich. 

Die Atmung der Versuchspflanzen war während der Versuchszeit im 
allgemeinen gering. Nachts fehlte sie bei den darauf untersuchten 
Pflanzen (Laurus, Phillyrea, Myrtus) völlig. Daran muß die niedere 
Temperatur Schuld sein (4—6,5°) und nicht der Verschluß der Stomata. 
Denn diese waren bei Myrtus schwach geöffnet, auch werden wir im 
Sommer nachts trotz geschlossener Spalten Atmung antreffen. Am 
Morgen verhalten sich die Pflanzen sehr verschieden. Bei den einen 
(Laurus, Phillyrea, Erica, Cistus) beginnt die Atmung erst, wenn die 
Temperatur auf 15 oder mehr Grade steigt, andere atmen schon am frühen 
Morgen. Rhamnus, Myrtus und besonders Quercus zeigen sogar eine 
auffallend starke Morgenatmung. Diese könnte durch das Licht aus- 
gelöst werden, worauf wir am Schluß der Arbeit nochmals zu sprechen 
kommen. Die starke CO,-Abgabe könnte aber auch einfach darauf be- 
ruhen, daß die Stomata sich erst während des Versuches öffnen und schon 
vorher angesammeltes CO, nunmehr austritt. Tagsüber geht aus den 
ermittelten Werten klar hervor, daß bei Versuchen in freier Natur die 
van’T Horrsche Temperaturregel nicht als allein maßgeblich betrachtet 
werden kann. Die Atmung folgt ihr, wenn alle übrigen Bedingungen 
konstant gehalten werden, innerhalb weiter Grenzen. Wenn also in unseren 
Versuchen Abweichungen auftreten, so möchte man dafür zunächst 
die Inkonstanz der Außenfaktoren direkt oder indirekt verantwortlich 
machen. Bemerkt sei zunächst, daß Wasser und Assimilate dauernd 
ausreichend zur Verfügung standen, eine einfache Erklärung für die 
Schwankungen also nicht gefunden werden kann. Wir wollen diese 
zunächst kurz überblicken und dabei von den schon erwähnten Morgen- 
werten, aber auch den Abendwerten vorläufig absehen, also im allgemeinen 
die Zeit zwischen 10 und 15 bzw. 16 Uhr betrachten. Eine mehr oder 


1 Eine Ausnahme macht nach Paauw (1932) die Fadenalge Hormidium. 
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minder der Regel folgende Temperaturabhängigkeit finden wir während 
dieser Stunden bei den Cistrosen, bei Quercus, Pistacia, Phillyrea (1. Ver- 
such) und Laurus (Versuch 1, 3). Auch hier gibt es genug Ungenauig- 
keiten, die aber zum Teil damit zusammenhängen können, daß die 
Temperatur im dunklen Rezipienten nicht konstant ist und daher nicht 
genau erfaßt werden kann. Durch Strahlenabsorption seitens des dunklen 
Papieres erfolgt die Erwärmung zwar nachweislich sehr rasch und nicht 
selten über die des hellen Rezipienten hinaus. Sehr groß kann der Fehler 
also im allgemeinen nicht sein, er ist wohl von Bedeutung nur dann, 
wenn der Rezipient während des Versuches aus dem Schatten in die Sonne 
rückt. Diese ganz vereinzelten Fälle wurden aber durch Eintragung eines 
Durchschnittswertes korrigiert. Es folgen Beispiele, in denen die Atmung 
auffällig konstant war. So bei M yrtus (Hauptversuch), Smilax, Viburnum, 
Arbutus, Laurus V und Erica. Überraschend ist, daß in allen diesen Fällen 
mit Ausnahme von Laurus V auch die Assimilation nur geringfügige 
Schwankungen zeigte! Im zweiten Versuch mit Phillyrea erfolgt ein 
mäßiges Absinken der Atmung zu Mittag. Am verwickeltesten liegen 
die Dinge bei Rhamnus und Olea. Rhamnus hat im ersten Versuch zwei 
sehr hohe, fast gleiche Werte um 12 und 14 Uhr bei etwa 30°. Um 10 Uhr 
bei 25° finden wir aber nur 0,64 mg und um 16 Uhr bei 15° nur 0,99 mg 
CO,-Abgabe. Eine Betrachtung der Kurven zeigt nun deutlich, daß djes 
die Zeiten sind, in denen die Assimilation hoch ansteigt. Bei Olea sinkt 
bis Mittag die Atmung bei steigender Assimilation, um 14 Uhr aber, 
im Momente der Höchstassimilation, nimmt sie rapide zu, sinkt ebenso 
plötzlich wieder ab und erhebt sich abends nochmals mit steigender 
Assimilation. Wir kommen damit zur Betrachtung des Verhaltens am 
Abend überhaupt. Wie bei Olea erheben sich abends die Atmungswerte 
bei Pistacia, Quercus und Cistus monspeliensis, aber in viel geringerem 
Ausmaße. Dabei kann die Assimilation steigen oder sinken. Im all- 
gemeinen wird bei den niedrigen Abendtemperaturen mehr geatmet 
als bei etwa gleich hohen Morgentemperaturen. Das könnte mit der 
durchschnittlich höheren Spaltöffnungsweite am Abend zusammen- 
hängen; doch ist es wahrscheinlicher, daß der Gesamtzustand der Pflanze 
am Ende eines warmen Tages ein günstigerer ist als am Ende einer kalten 
Nacht. Soweit Anstiege abends beobachtet wurden, widersprechen sie 
natürlich der Temperaturregel vollkommen. Alles in allem hat man 
schließlich doch den Eindruck, als ob Zusammenhänge zwischen Assimila- 
tion und Atmung bestünden. Es ist uns indessen nicht gelungen, sie zu 
durchschauen. Vielleicht ist der Zusammenhang auch kein direkter. 
Es wäre möglich, daß der Gesamtzustand der Pflanze wechselt und damit 
gleichzeitig Atmung und Assimilation. 

Es sei nun nur noch kurz gezeigt, daß die auffälligsten Schwankungen 
nicht etwa durch einen zu Unrecht zugrunde gelegten CO,-Wert 
vorgetäuscht sein können. Gleichzeitig und auf Grund der gleichen 

14* 
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CO,-Werte wurden z. B. untersucht Olea und Pistacia. Um 14% Uhr findet 
das rapide Ansteigen der Atmung bei Olea statt, zur gleichen Zeit sinkt die 
Atmung bei Pistacia. Es folgen bei Olea plötzlich Abnahme der Atmung 
um 16% Uhr und Zunahme um 18% Uhr. Bei Pistacia sind die Schwan- 
kungen um diese Zeit zwar gleichsinnig, aber sehr gering. Der Parallel- 
versuch zu Rhamnus I am 29.3. ist Phillyrea II. Bei Rhamnus fällt 
der Einbruch in die Assimilation um 14% Uhr besonders auf, gleichzeitig 
hat Phillyrea die Höchstassimilation. Die Beispiele könnten noch ver- 
mehrt werden und zeigen deutlich, daß keinesfalls ein Versuchsfehler 
die Unregelmäßigkeiten nur vortäuscht. 

Zur Errechnung einer genauen Tagesbilanz ist die Anzahl der täg- 
lichen Versuche bei manchen Pflanzen zu gering. Bei einigen können 
aber doch Schätzungen vorgenommen werden, indem man die Werte der 
fehlenden Stunden durch Interpolation ersetzt. Angaben darüber enthält 
der IX. Abschnitt, S. 241. 


V. Gasanalysen Mai— Juli 1933 in Rostock. 

Es erschien uns aus verschiedenen Gründen wünschenswert, die in 
Brioni gewonnenen Ergebnisse mit dem Verhalten von Gewächshaus- 
pflanzen zu vergleichen. Besonders lag uns daran, den Einfluß höherer 
Temperatur bei gut bewässerten Pflanzen zu untersuchen, um zu erfahren, 
ob für die Pflanzen höhere Maximalwerte als die in Brioni beobachteten 
möglich sind. Die Pflanzen wurden Anfang Mai aus dem Kalthaus ins 
Freie auf eine sonnige Wiese gestellt, die Töpfe wurden in die Erde ein- 
gelassen und stets reichlich gegossen. Es ergab sich, daß Rhamnus, 
Myrtus, Olea, Nerium und Cistus-Arten die spätere starke Besonnung 
schlecht vertrugen, ihre Blätter bräunten sich. Da diese Pflanzen im 
Sommer an beschatteter Stelle aufgestellt gewesen waren und auch im 
Winter fast nur diffuses Licht erhielten, zeigten ihre Blätter Schatten- 
charakter und daher hohe Empfindlichkeit gegen direktes Sonnenlicht. 
Phillyrea, Laurus und Viburnum, die im Sommer in der Sonne ge- 
standen hatten, ließen sich daher allein für die Versuche verwenden. 
Anfang Mai brachte Phillyrea bei kühlem, trübem Wetter nur geringe 
Überschüsse (10. 5., vgl. Tab. 5). Überraschenderweise wurde aber nachts 
bei meist offenen Spalten nicht unbeträchtlich geatmet; die Temperatur 
war freilich etwas höher als in Brioni, doch besteht auch die Möglichkeit, 
daß die Öffnung der Stomata die CO,-Abgabe erleichterte. Neue und vor- 
jährige Blätter unterschieden sich nur wenig, diese schlossen aber die 
Spaltöffnungen viel leichter, so stets bei künstlicher Verdunklung. Am 
12.5. erfolgte in der Sonne mittags ein namhafter Gaswechsel, so daß 
um 12% Uhr ein Höchstgesamtwert von 10,4 mg erreicht wurde. Er 
war etwas geringer als in Brioni am 29.3. Deutlich gibt sich ein 
Absinken der Assimilation 1 Stunde später kund. Der Überschuß fällt 
trotz gleicher Temperatur und Belichtung von 7,4 auf 4,2 mg bei konstanter 
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Atmung. Im Juni ergaben sich bei optimalen Bedingungen beträcht- 
liche Überschüsse und gesteigerte Atmung, so daß Gesamtassimilationen 
von 10—11 mg auftraten. Diese sind indessen noch etwas tiefer als die 
vom 29.3. in Brioni, so daß angenommen werden muß, daß die Pflanze 
überhaupt nicht mehr leisten kann. In Parallelversuchen war die Assi- 
milation weniger verschieden als die Atmung, die gegenüber Brioni infolge 
der höheren Temperaturen im ganzen etwas gestiegen war. Blätter 
mit Kakaowachs auf der Unterseite zeigten keinen meßbaren Gaswechsel. 
Am 30. 6. war die Assimilationskurve anscheinend eingipflig (Tab. 9). Die 
Assimilation folgte der Temperaturregel deutlich, abends (19 Uhr) scheint 
die Erwärmung nachzuwirken, da die Assimilation kaum sinkt. Noch 
deutlicher ist das bei der Atmung, die auch vormittags erst „verspätet“ 
der Temperaturerhöhung folgt. 

Ein Versuch mit Laurus ergab zwischen 12 und 17 Uhr im Juli einen 
gleichmäßigen Gaswechsel, sehr ähnlich dem des Versuches vom 31.3. 
in Brioni. Zweierlei Blattserien verhielten sich fast gleich. Viburnum 
Tinus assimilierte unter dem Einfluß der höheren Temperatur, be- 
sonders aber wohl infolge höheren Lichtgenusses, viel ausgiebiger als in 
Brioni. Kakaowachs unterband jeglichen Gaswechsel. 

Im ganzen sind also die stündlichen Ausbeuten kaum mehr steigerungs- 
fähig, doch dürften an Mittelmeerstandorten die Tagesausbeuten sich bis 
in den Juni hinein dadurch erhöhen, daß die Stunden, während welcher 
optimales Licht und optimale Temperatur herrschen, zahlreicher sind. 
Alle Einzelheiten enthalten die folgenden Tabellen. 

a) Phillyrea media L. 

Die Stomata waren bei allen Versuchen an jungen (j.) Blättern 
X, „, an alten (a.) Blättern X, _,, geöffnet. Nachts zeigten junge Blätter 
X2% alte Xo 25. Bei Verdunklung erfolgte langsamer Verschluß bis 
X, bei alten Blättern, junge verringerten die Weite nur wenig oder 
gar nicht. 








Tabelle 5. 
Versuchstag 10. 5. 33. 
Zeit Blattalter | AT u + RT AU R Witterung 
n 
120 j. 8 1,41 teilweise 
a. 8 2,18 Mondschein 
440 j- 7 2,83 Sonnenaufgang. 
a. 7 1,98 wolkenlos 
62° j. 10 2,67 wechselnde 
a. 10 2,20 Bewölkung 
5 12 2,55 u 
m a. 13 2,28 sehr triibe 
15 j. 19 4,19 wechselnde 
a. 16,5 3,78 Bewölkung 
er j. 13,5 2,73 
1730 2 14 1.89 (Dunkelvers.) 
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Tabelle 6. 
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Versuchstag 12.5. Alte Blätter. Der Tag war sonnig und zeigte zunehmende 
Bewölkung zum Abend hin. 

























































































































AT RT . 
Zeit RL in» ne AU R GA 
122 20,70 33 25,5 7,35 3,04 10,39 
133 20,70 36 25 4,19 2,99 7,18 
1720 3,59 14 12 1,18 0,70 1,88 
205° 0,30 9,5 9,5 0,45 0,77 1,22 
Tabelle 7. 
Versuchstag 2.6. Alte Blätter. Der Himmel zeigte wechselnde leichte Bewölkung. 
AT RT 
Zeit RL me Pr AU R GA 
1150 5,65 34 36 5,91 4,57 9,48 
1155 9,54 35 35 6,73 2,92 9,65 
142° 5,39 34 33 5,38 4,26 10,64 
1435 * 7,59 27 32 0 0 0 
1735 4,96 19 18 2,89 1,68 4,57 
1709 5,84 20 19 0 0 0 
Tabelle 8. 
Versuchstag 22.6. Junge Blätter. 
AT RT 
Zeit RL ne. ve‘ AU R GA 
115 18,19 33 38 6,75 4,33 11,08 
11% 14,75 29 5,39 
152 4,36 25 24 4,88 3,72 8,60 
15% 3,74 23 4,90 
17° 3,74 23 26 5,29 4,64 9,93 
198 3,45 23 26 5,35 3,98 9,33 
Tabelle 9. 
Versuchstag 30.6. Junge Blätter. 
Zeit RL - u AU R GA 
in ® in ° 
5 1,42 11 12 1,32 1,35 2,67 
5% 1,72 11 12 2,08 1,75 3,83 
820 6,11 28 29 5,89 1,31 7,20 
830 5,32 25 26,5 5,02 1,07 6,09 
1050 18,32 31 33,5 5,62 3,28 8,90 
11% 7,32 23 31 4,07 2,90 6,97 
158° 9,54 31 39 6,22 4,71 10,93 
15% 8,01 26 28 5,51 2,51 8,02 
1850 1,95 18 18 5,09 2,01 7,10 
1900 2,01 17 18 4,42 3,07 7,49 


* Bei diesen Versuchsblättern war die Unterseite mit Kakaowachs bestrichen. 
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b) Laurus nobilis, junge Blätter. 


Tabelle 10. 
Versuchstag 7.7. Die Spaltöffnungen waren bei allen Versuchen, selbst nach 
einstiindiger Verdunklung X2_3 z geöffnet. 








| AT RT 
Zeit | RL =, > AU R GA 
1225 25,98 37 35 3,53 2,56 6,09 
1230 25,98 36 33 4,24 2,50 6,74 
1610 9,82 35 30 3,42 2,60 6,02 
1645 15,01 35 32 3,42 2,82 6,24 

















c) Viburnum Tinus, junge Blätter. 


Tabelle 11. 
Versuchstag 6.7. Die Stomata zeigten am Licht bei den 11-Uhr-Versuchen 
Xe, bei den 16-Uhr-Versuchen X2_3, und um 19%-195 Uhr Xo_ı.. Nach 
20 Min. langem Verdunkeln drang Xylol nicht oder nur ganz vereinzelt ein. 





























Zeit RL AT RT AU R GA 
in ® in ® 

1140 22,83 33 28 7,05 2,71 9,76 

114 22,83 29 | 28 6,54 2,17 8,71 

BE, r >» = n 5,18 2,36 7,54 
8,15 5 0 0 0 

1950 1,33 16 15 2,33 0,97 3,30 

1955 * 1,33 16 16 0 0 0 


VI. Gasanalysen im Sommer (Korsika). 
A. Das Klima während der Versuchszeit. 
Zunächst sei wieder ein kurzer Überblick über den Gang der klima- 
tischen Faktoren während der Versuchszeit gegeben. 


Zu Beginn unserer Versuche (ab 21.8.) ging die Sonne um 6 Uhr auf. Um 
diese Stunde war die LT am niedrigsten, sie sank während der Nacht auf 20 bis 
22°. Die Tage waren so gut wie wolkenlos, die LT stieg rasch an, erreichte um 
10 Uhr bis 28° und erhöhte sich zwischen 12 und 16 Uhr noch weiter bis auf 
30 und 31°. Im September verzögerte sich der Sonnenaufgang bis nach 6% Uhr, 
die Temperatur wurde besonders nachts etwas niedriger, die Maxima bewegten 
sich jetzt zwischen 27 und 30°. Die Wolkenbildung nahm allmählich zu. Einzel- 
heiten darüber sind bei den Versuchen selbst aufgeführt. In der Nacht vom 1. zum 
2.9. ging ein heftiges Gewitter nieder. Es regnete von 23—1 Uhr, so daß wir 
morgens in den Eimern eine Wasserhöhe von 18 mm fanden. Da diese konisch 
geformt waren, muß die Wassermenge auf eine etwa viermal so große Fläche ver- 
teilt werden, wonach die Höhe des Niederschlages auf etwa 4,5 mm zu schätzen 
ist. Der Regen drang an den geneigten Stellen des Hanges indessen gar nicht ein 
und auch an den ebenen nur etwa 5 cm tief. Das Wurzelsystem unserer Versuchs- 
pflanzen erhielt somit kein Wasser, nur die Cistus-Sträucher, die Wasser auch 
mit den Blättern aufnehmen können (vgl. GUTTENBERG 1907), -rholten sich 


* In diesen Versuchen waren die Blattunterseiten mit Kakaowachs bestrichen. 
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vorübergehend ein wenig. Nach Aussage der Bewohner war dies seit Anfang März der 
erste Regenfall in der Barbicaja. Am 10. 9. ging mittags in Südkorsika ein Gewitter 
nieder, das den Standort aber nicht erreichte. In der Nacht vom 11. zum 12.9. 
regnete es wiederum ein wenig, die Regenhöhe betrug aber nur etwa 1 mm. Das 
Solarthermometer erreichte manchmal schon in den Morgenstunden sehr hohe 
Temperaturen, so z. B. am 28. 8. um 9 Uhr 51°, um 10 Uhr 53°, in der heißesten 
Zeit, 12—14 Uhr, fanden wir meist 50—54°. Die relative Feuchtigkeit war enormen 
Schwankungen unterworfen, die sich zum Teil in allerkürzester Zeit abspielten. 
Daran trägt zweifellos die Küstenlage Schuld und die bald stärkere, bald schwächere 
„breza‘‘, die von vormittags bis in den Nachmittag landeinwärts weht. Im all- 
gemeinen war es von 16—18 Uhr am trockensten, während zwischen 1—4 Uhr 
morgens nicht selten 90% Feuchtigkeit erreicht oder überschritten wurde. Das 
nahe Gewitter am 10.9. brachte um 14 Uhr 100% RF, wonach ausnahmsweise 
nachts ein Tiefpunkt von etwa 50% folgte. Erst in den letzten Versuchstagen, 
16.—17. 9., wurden die täglichen Schwankungen geringer. Das starke Schwanken 
innerhalb kurzer Zeiten wird nur aus den Diagrammen deutlich. 


In Tabelle 12 geben wir Beispiele unserer Messungen wieder, wobei 
die RF bei Tage nach den Werten des Schleuderthermometers angegeben 
wird, während die nächtlichen Werte sich auf die Kurven eines Hygro- 
graphen beziehen. Der ganze Ablauf der RF wird leicht verständlich, 
wenn wir bedenken, daß die nächtliche Abkühlung des Bodens die Aus- 
breitung der feuchten Meeresluft über das Land gestattet. Die Erwärmung 
ab Sonnenaufgang führt dann zur Austrocknung der Luft, die aber durch 
den Seewind gemäßigt wird. Erst wenn dieser am Nachmittag aufhört, 
steigt die Austrocknung rapide an. In weiterer Entfernung von der 
Küste dauert diese sicher viel länger an. 


Tabelle 12. 
Die klimatischen Faktoren während dreier Versuchstage. Am 28.8. und 4.9. 
sind alle Werte von 6—19 Uhr mit Thermometern gemessen, am 10. 9. von 10 bis 
12 Uhr und 16—18 Uhr. Die anderen Werte sind am Thermohygrographen abgelesen. 























sit | 2-8: Va Az 10. 9. 
LT in* | ST in*| RF %| LT in *| ST in *| RF %| LT in* | ST in* | RF % 
0 24 88 24 86 16 74 
2 24 90 23 96 16 68 
4 24,5 54 21 96 14 70 
6 24,5 24 20 92 13 76 
7 24,5 24 21,3 75 17 76 
8 26,2 24 23,2 38,2 67 22 83 
9 28,9 51 22 24,8 41,2 61 26 66 
10 31 53,2 19 26,2 46 60 25,9 35 56 
ll 28,3 52 43 25,3 50,3 66 26,2 28,5 60 
12 28 51 + 26,5 50 64 28 36 58 
14 28 51 47 29,8 50,8 39 14  nahes 96 
27,3 48,2 50 30,4 51,3 33 14 Gewitter 100 
27,2 49 56 29,8 49 31 23,2 47 76 
26,9 45,8 57 29,5 45,5 28 28 45 46 
25 60 27,2 39, 48 25 34 68 
23,2 61 
23 71 20 56 18 70 
23 70 19 80 14 68 
23 72 17 95 14 70 
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B. Versuchsergebnisse. 
1. Laurus nobilis L. 

Der Lorbeer war nur in einem einzigen Exemplar am Standort V 
(vgl. 8.174) vertreten. Es handelte sich um einen prächtigen hohen 
Baum mit langen Trieben und ungewöhnlich großen Blättern. 

Der Versuch wurde am 13.9. um 14% Uhr begonnen. Die Sonne befand sich 
erst hinter einem Wolkenschleier, wurde aber bald frei und ging um 1750 Uhr unter. 
Am nächsten Tag wurde der Ver 
such ab 6% Uhr fortgesetzt. Die 9 17, 
Sonne traf den Versuchsplatz erst 00; 


um 7% Uhr. Die Innentempera- dm’ +56 fg, AT _- ar 

turen stiegen im ganzen nur [32 = ee \ RL 
mäßig an, da die Sonne die nord- F / \ 

seitig angebrachten Gefäße erst P28 d &--0 20- 
erreichte, nachdem sie andere ead 

Zweige des Baumes passiert 71429 15 


hatte. Um 11 Uhr schützten wir 51 
den Assimilationsrezipienten 
durch weiBes Papier, das wir in [ 
größerer Entfernung anbrachten. 4+ 
Nachher trat Wolkenbildung auf. 3] 
Die ST erreichte vormittags „7 
(9 Uhr) in der Sonne 44°. En 1 
gleichzeitig in eine Opuntia ver- 27 R 
senktesThermometerstieggleich- 41 
falls auf 44°, mit einem Citrus- 51T 

Blatt umwickelt auf 38° bei einer 20 
LT von 30,5°. Um 10 Uhr bei lag À 
32 














auftretendem Dunst sank das \ RT iia 
Opuntia-Thermometer auf 42°, in [ Pe iif 

die Frucht versenkt zeigte es 39°, +56 f Rd 

im Citrus-Blatt 37°. Im allge- 17) \/ 

meinen diirften also die Blatter r ¥ 

sich in den besonnten Rezipienten Abb. 18. Laurus nobilis. Korsika, 13./14. 9. 33. 


noch um etwa 10° über die LT 

erwärmen. Die AT erreichte am 13. und 14. 9. nie mehr als 37°, die RT nur einmal 
bei vorübergehender direkter Besonnung 42°, sonst beträchtlich weniger. Am 13. 
nachmittags war die Luft ungewöhnlich feucht, am 14. vormittags sehr trocken. 


Betrachten wir nunmehr die Versuchsergebnisse (Abb. 18), so ergibt 
sich bis gegen 11 Uhr ein schwacher Assimilationsüberschuß. In den 
Mittagsstunden sinkt dieser fast auf Null und steigt dann ab 14 Uhr 
wieder an. Die Atmung nimmt im ganzen vormittags mit der Temperatur 
zu, die heißeste Zeit (10% Uhr, 42°) bringt aber keinen besonderen An- 
stieg, vielmehr liegt das Maximum mittags, obwohl die Temperatur in- 
folge eines Wolkenschleiers etwas sinkt. Die starke Atmung tritt während 
des Rückganges des Assimilationsüberschusses ein und erklärt diesen. 
Die Gesamtassimilation steigt vormittags mit dem Lichtgenuß und der 
Temperatur an. Ihr Maximum liegt aber gleichfalls um 12 Uhr, trotz- 
dem Licht und Temperatur sinken. Auch die anderen Höhepunkte der 
Zickzackkurve zeigen keine einfache Abhängigkeit von den Außenfaktoren. 
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Beim Studium der Stomata erhielten wir vormittags X,, der Verschluß dauerte 
bis 12 Uhr. Um 14% Uhr, deutlicher um 16% Uhr, trat Infiltration einzelner Feld- 
chen ein, der Wert ist etwa mit X 5 anzusetzen. Wie schon früher erwähnt, ist die 
Prüfung beim Lorbeer schwierig und wenig zuverlässig. Wir werden aber der Er- 
scheinung, daß bei für Xylol impermeablen, also scheinbar geschlossenen Spalten 


assimiliert wird, später noch mehrfach begegnen. 


2. Phillyrea angustifolia L. 
Die Phillyrea-Sträucher unserer Standorte gehörten durchaus der 
schmalblättrigen Form an, deren Blätter lineal und ganzrandig sind. 








Zuerst wurde am Stand- 


mg | T - ; 

CO, [4 ort Lein Strauch, der direkt 
L 40 ie n° A zwischen den Felsen wur- 
36 / V \ zelte, untersucht. 

132 / k RL Der Sonnenaufgang wurde 

128 ra # \ am 30.8. durch Wolken am 
+ a Mer \, 20] Horizont etwas verzögert. Das 
124 ” Ue So, 

1 4 P= ; Objekt war nach Westen ge- 


kehrt und befand sich zu- 
nächst im Felsenschatten. Um 
10 Uhr hatte die Sonne die 
Ästchen erreicht; sie blieb aber 
durch Wolken verschleiert, so 
daB die Temperaturen bis 
12 Uhr nur mäßig anstiegen. 
Während des 12- Uhr-Ver- 
suches wurde dann die Sonne 
frei, die Temperatur stieg 
stark an und nahm in den 
nächsten Versuchen wieder ab. 
Die Versuche von 16—19 Uhr 
waren am Vortag gemacht 
worden. Die Sonne war ein 











/ 
[36 ee | / wenig verschleiert. Um 18 Uhr 
-40 \/ verschwand sie hinter einer 
Les Y Wolke. 


Abb. 19. Phillyrea angustifolia I. Korsika, 29./30.8.33. Die  ÜberschuBkurve 

Gaswechsel in Milligramm CO,/qdm/h. (Abb. 19) setzt morgens 
7 Uhr mit einem hohen Wert ein, 1 Stunde später sinkt sie aber auf Null, 
obwohl Licht und Temperatur etwas zugenommen haben. Es folgen ein 
neuer Anstieg, ein Absinken bis unter den Kompensationspunkt (Atmung), 
anschließend ein geringer Überschuß, Stillstand, und schließlich gegen 
Sonnenuntergang ein neuer kräftiger Anstieg. Die Atmung zeigt früh 
morgens und abends die höchsten Werte. Sie verläuft völlig unabhängig 
von der Temperatur in Schwankungen und setzt zweimal völlig aus. 
Die Gesamtassimilation zeigt ein ganz ähnliches Bild. Höhe- und Tief- 
punkte stimmen mit denen der Atmung völlig überein, so daß in unserer 
Darstellung die Kurven fast spiegelbildlich verlaufen. Die Höhepunkte 
fallen in die kühleren Morgen und Abendstunden, in denen auch die 
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Luftfeuchtigkeit am höchsten war (7 Uhr = 64%, 16 Uhr = 62%, 
19 Uhr = 66%), während sie tagsüber zwischen 43 und 57% schwankte. 
Die letztgenannten Schwankungen stimmen mit denen des Gaswechsels 
nicht überein. Die höchsten Temperaturen bringen eine Depression, 
solche finden sich aber auch bei niederen Temperaturen; im ganzen 
schwankt der Gaswechsel synchron in einem unregelmäßigen Rhythmus. 
Für den zweiten Versuch mit Phillyrea (4. 9.) wurde am Standort II 
ein kleiner freistehender besonnter Baum auf besserer verwitterter Grund- 
lage ausgewählt. Um 7 Uhr 
befand sich der Baum noch 74 | 7, 


CO, +48 
im Bergschatten, die Ver- din PTS 
suche von 8—12 Uhr und = ee = \ar PA 
15—18 Uhr lagen in der : f Vs Ing 


Sonne, um 14 Uhr lagen 
die Versuchsästehen im 
Baumschatten. 

Das Kurvenbild (Ab- 
bildung 20) zeigt ähnliche 
Schwankungen wie das 
vorhergehende. Der starke 
Gaswechsel um 7 Uhrfehlt, 
ebenso der abendliche An- 
stieg. Dieser Unterschied 
erklärt sich wohl daraus, 
daß das erste Exemplar 
eine an geringeren Licht- 
genußangepaßte Schatten- 
form, das zweite : eine 
Sonnenform war. Der Gas- 
wechsel des Bäumchens 136 ‘Y 











war tagsüber ausgiebiger, +40 

Assimilation und Atmung Abb. 20. Phillyrea angustifolia II. Korsika, 4. 9. 33. 
setzten nur einmal aus, und 

zwar um 16 Uhr, zu einer Zeit, in welcher die Temperatur nicht maximal 
und das Licht noch giinstig waren. Bei der viel héheren Temperatur 
um 10 Uhr (AT = 47,5°, RT = 37°) war ausgiebig assimiliert und ge- 
atmet worden, somit kann die Erhitzung den Abfall der Kurven um 
16 Uhr nicht unmittelbar bedingen. Um den Einfluß der Erhitzung 
direkt zu prüfen, wurden einige Parallelversuche angestellt. So wurde 
um 11 Uhr neben dem besonnten ein halb beschattetes Âstchen auf 
seine Assimilation geprüft. Der Temperaturunterschied in den Rezipien- 
ten war sehr groß: besonnt 47,5°, halb beschattet 32°. Trotzdem assi- 
milierte das zweite Âstchen kaum mehr als das erste. Um 15 Uhr wurde 
ein zweiter Parallelversuch gemacht. In diesem war der Temperatur- 
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unterschied 42,5° zu 33°, das beschattete Ästchen assimilierte stärker, 
doch wurde der Kompensationspunkt auch jetzt nicht erreicht. Aus dem 
ganzen folgt klar, daß nicht nur die Erhitzung des Versuchsästchens, 
sondern der Zustand des ganzen Baumes für die Assimilation von Be- 
deutung ist. Somit hat auch das Außenklima, von dem der Zustand der 
Pflanze abhängt, einen erheblichen Einfluß auf den Gaswechsel. Ein 
Assimilationsüberschuß war von 8—10 Uhr und um 17 Uhr vorhanden, zu 
allen anderen Stunden wurde der Kompensationspunkt nicht erreicht. Die 
gleichmäßigen Schwankungen der Assimilations- und Atmungskurve sind 
durch die Außenfaktoren nicht unmittelbar bedingt, wenn auch im ganzen 
die Depressionen der Erwärmung folgen. Dies machte es wahrschein- 
lich, daß das Verhalten der Stomata mit zur Klärung beitragen würde. 

Phillyrea verträgt also Erhitzung sehr gut. Die Blätter hatten sich 
im hellen Rezipienten zeitweise sicher über 50°, im dunklen über 40° 
erwärmt, ohne daß Assimilation und Atmung aussetzten. Ein deutlicher 
Überschuß ergibt sich nur morgens und abends, in den mittleren Tages- 
stunden bleibt er gering, oder es tritt ein Unterschuß auf. 

Mit Xylol war bei dem Exemplar 1 eine Spaltenveränderung nicht nachweisbar. 
Bei vielen Proben zu allen Tagesstunden an verschiedenen Tagen erhielten wir 
immer Xo. Nur am Morgen nach dem: starken Gewitterregen vom 1./2. 9. ergab 
der Baum X} 25, war aber bald darauf wieder geschlossen. Ganz anders verhielt 
sich der freistehende Baum. Von morgens 7 Uhr an bis 17 Uhr ergab sich auf Sonnen- 
und Schattenseite des Bäumchens stets X3 „, zu Mittag vereinzelt X2,. Um 17% Uhr 
noch Xı-2., ebenso bei Sonnenuntergang um 18” Uhr. Somit kann der Stillstand 
des Gaswechsels um 16 Uhr nicht durch Spaltenverschluß erklärt werden. Nach 
der stärksten Erhitzung im Assimilati ipienten (47,5°) zeigten die Versuchs- 
blätter immer noch X14. 

Wieder finden wir also, daß bei für Xylol geschlossenen Spalten sogar 
sehr ausgiebig assimiliert und auch geatmet werden kann. Überraschender- 
weise hat 7 Uhr morgens das Exemplar mit „geschlossenen‘‘ Spalten 
einen starken Gaswechsel, das mit offenen keinen. Dabei ist gerade 
Phillyrea neben Olea das Objekt, das besonders rasch und ausgiebig in- 
filtriert. Übrigens kann man bei dieser Pflanze und auch bei Pistacia 
Infiltration zuzeiten, wo sie sonst fehlt, sofort bekommen, wenn man das 
Blatt ganz leicht biegt. Das spricht auch dafür, daß der Verschluß kein 
vollkommener ist. 





Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 





3. Myrtus communis L. 

Der Versuch mit Myrtus wurde am Standort II neben dem Phillyrea- 
Baum vorgenommen, und zwar vom 1.9. 16 Uhr bis zum 2.9. 14 Uhr. 
Der Strauch war mannshoch, ein Teil der Blätter war durch Laufmilben 
geschädigt. Es wurden die besten Triebe mit völlig intakten Blättern 
ausgesucht. In der Nacht vom 1./2.9. war das früher genannte starke 
Gewitter niedergegangen. Wir erwähnten schon, daß der Regen nicht 
nennenswert in den Boden eindrang. 


Der 6#-Uhr-Versuch verlief im Morgenschatten bei 21°. Um 8 Uhr fiel die 
Sonne ein, doch waren die Ästchen zum Teil beschattet, so daß die Temperatur 
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wenig stieg. Ab 9 Uhr schien die Sonne voll auf die Ästchen, wobei sich die Rezi- 
pienten bald stark erwärmten. Die AT stieg um 14 Uhr bis auf 43° an. Die Ver- 
suche von 16—18” Uhr waren am Vortage ausgeführt worden. Es schien die Sonne, 
bis sie um 18 Uhr unterging. 

Die Assimilation setzte erst um 10 Uhr ein (Abb. 21), sank dann 
mit steigender Erhitzung bis zum Kompensationspunkt (14 Uhr), 
erhob sich anschließend zu einem Maximum und sank ab 16 Uhr. 
Die Atmung verhielt sich 









ähnlich. Morgens atmeten Cle a AT A 
beide Astchen bis 9 Uhr zu- yo > af \ 
nehmend, das belichtet, [3 # VA fl 
stärker erwärmte, etwas [32 / AL» ir 25 
mehr. Einerster Hôhepunkt |}, Met que \ 
der Atmung wirdum10Uhr_[,, / f N \ 8 
erreicht, ein zweiter um ala if £ oi, > 6! 
15 Uhr, gleichzeitig mitden + zZ + 
Maximis der Assimilation. ‘1 ff i gl 
Ebenso stimmt der Still. I À i 
stand um 14 Uhr überein, #1 a “S's 
obwohl für die Atmung 7} * B£ » 
die Temperatur nicht die "TA 7 AZ rer ah 
höchste war. Ab16Uhr setzt 77 ox AN 7 ‚ 
die Atmung aus. Die Ähn- 4} 20 AN, * 
lichkeit der Kurven ist auch #7, Tu . 
hier im ganzen sehr deut- ag om \ / 
lich. Überschuß gab es nur + IN ~ 

+32 N Fr 


von 15 bis 17 Uhr in ge- nl 
ringem Ausmaß. Besonders Lu AT. wer 


auffällig ist der Unter- I 


} Ty 
schuß am Morgen, da hier 
Abb. 21. Myrtus communis I. Korsika, 1./2. 9. 33. 


günstige Außenverhältnisse Gaswechsel im Milligramm CO,/qdm/h. 
vorlagen. 

Das Verhalten der Stomata war bei diesem Strauch folgendes: Am Morgen 
ergab die Probe Xo, trotzdem war der Rezipient beim Assimilationsversuch um 
7 Uhr innen beschlagen, ab 8 Uhr nicht mehr. Die Stomata blieben bis 15 Uhr 
geschlossen. Am Vortag aber fand sich um 16 Uhr hin und wieder ein infiltriertes 
Fleckchen, um 18 Uhr wieder Xo. Es gab auch einzelne Myrtus-Büsche, die viel 
besser aussahen. Ein solcher fand sich am Standort IV. Seine Blätter waren schön 
hellgrün, nicht gerollt. Der Strauch trug reichlich weiße Früchte. Die Stomata 
waren um 9 Uhr völlig offen, X3,, bei teilweiser Besonnung und einer LT von 
25°. Zur Zeit der größten Erhitzung um 14% Uhr (LT = 28.2°, ST =-42,4°) be- 
trug die Öffnungsweite X1 #2 ,, um 15 Uhr bei LT = 29° und ST = 48° hingegen Xo. 


Mit diesem Strauch wurden nun einige Versuche gemacht, um den 
Einfluß der Spaltenweite und der offensichtlich besseren Wasserver- 
sorgung zu prüfen (Tabelle 13). Er war nicht sehr erheblich. Um 9 Uhr 
ergab sich zwar ein Assimilationsüberschuß, aber nur von 1,02 mg bei 
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mäßiger Atmung, insgesamt 2,56 mg Assimilation. Ein weiterer Versuch 
um 14% Uhr wurde doppelt ausgeführt: in der Sonne und im Schatten. 
Im Sonnenversuch konnte die Assimilation (2,41 mg) die beträchtliche 
Atmung (4,15 mg) nicht mehr kompensieren. Der Schattenversuch ergab 
auch nur einen geringen Überschuß, 0,90 mg. Die schwache Assimilation 
wird also offensichtlich auch hier nicht nur durch die Erhitzung der 
Blätter, sondern durch den Gesamtzustand verursacht, auch kann die 
Öffnung der Stomata sie allein nicht erhöhen. 


Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 


Tabelle 13. Myrtus communis II, Korsika, 11. 9. 33. 


Versuchsende . . . . . 920 145° 1450 
(Schatten) (Sonne) 
Ass.-Überschuß mg. . . 1,02 0,90 —1,74 
ad at SE IR 29 34 44 
BACK. wale se \ 6,68 13,18 21,64 
Respiration mg . . . . 1,54 4,15 (4,15) 
no 28 37 (37) 
Gesamtassimilation mg . 2,56 5,05 2,41 
mg | LA 354 4. Pistacia Lentiscus L. 
wh ™ Pa pl ms Zunächst sei ein am 
l'as i EM à 28. 8. durchgeführter 
+ ma Versuch geschildert. Die 


Versuchspflanze stand 
frei. Es handelte sich 
um einen etwa manns- 
hohen Strauch, der nur 
an seinen Astenden be- 
blattert war. 

Um 6 Uhr betrug die 
LT 24,5°, die Luft war 
sehr trocken, RF = 24%. 
Der erste Versuch begann 
bei gleicher Temperatur 











4: noch im Schatten. Im 
6] # 8-Uhr-Versuch hatte die 
sl ua re Sonne die Blatter schon 
28 % Pr > erreicht, die Endinnen- 
[ \ Ua. a temperaturen waren in- 
vs a Y folgedessen stark ange- 
36 stiegen. Ein mit einem 
Abb. 22. Pistacia Lentiscus I. Korsika, 28. 8. 33. Arbutus-Blatt umwickeltes 


Thermometer zeigte 31°, 
3° mehr als die LT, das Solarthermometer bald darauf 51°, um 10% Uhr das 
Maximum von 55°. Um 18% Uhr ging die Sonne unter. Die Veränderungen der 
RF sind in Tabelle 12 angeführt. Um 10 Uhr betrug sie nur 19%. Der Licht- 
abfall um 12 Uhr erklärt sich durch einen vorübergehenden Wolkenschleier. 

Die sehr geringe Assimilation (Abb. 22) bewegt sich wieder in einer 
Zickzackkurve, die mit der der schwachen Atmung im wesdntlichen 





Studien über die Assimilation und Atmung mediterraner Macchiapflanzen. 209 


übereinstimmt. Wichtig ist der Vergleich des 7-Uhr- und des 8-Uhr- 
Versuches. Trotz dem sehr starken Anstieg von Licht und Temperatur 
während dieser Zeit bleibt die Assimilation fast unverändert. Anschließend 
erlischt sie bei 41°, erscheint aber um 10 Uhr bei 44,5° wieder; auch 
ihr erster Höhepunkt am Nachmittag wird bei 42° erreicht. Geringe 
Überschüsse wurden nur von 14—15 Uhr und von 17—18 Uhr erzielt. 
Da die Atmung minimal „,ı 7 
ist, gleichen sie fast der Ge- ob, +40 
dm 


samtassimilation. Im gan- [36 li My 

zen war der Stoffwechsel [32 EL, X 

der Pflanze äuBerst gering- [28 A \ AL 
fügig, der Tag besonders Cou 1 \ 20- 
heiß und trocken. Ab Sa 5! 


14 Uhr waren neue Astchen al 
verwendet worden, es ist sl 
aber nicht anzunehmen, 


daß der Assimilations- t 














anstieg darauf zurückzu- 2 3 À U 

führen ist, denn wir finden "I 5za #\ 

gleiche Anstiege z.B. bei 1 y 

Phillyrea unter Beibehal- “Il 

tung desselben Âstchens. y Ne 

Um 12 Uhr sinkt die Assi- 28 D" RT f 
milation mit der Abnahme [322 D LU / 
des Lichtes. Diese dürfte 96 geoff 
aber nicht die Ursache Les LA 


sein, da gleichzeitig auch ‚»».23. Pistacia Lentiscus II. Korsika, 10./11. 9. 33. 
die Atmung aussetzt: 

Ein zweiter Versuch (Abb. 23) am 10. (10—18 Uhr) und 11.9. (7 bis 
9 Uhr) verlief unter günstigeren Bedingungen etwas anders. Verwendet 
wurde ein niederer Strauch, der am Standort IV dem Mauergrunde ent- 
sprang, üppig grün und bis unten beblättert war. Hier herrschte morgens 
Schatten. Bei relativ niedriger Temperatur und schwachem Licht gab 
es um 7 Uhr nur einen sehr geringen Assimilationsüberschuß und dabei 
keine Atmung. Die Gesamtassimilation stieg um 8 Uhr an, ebenso die 
Atmung, obwohl sich die Außenfaktoren sehr wenig änderten. Durch 
den Schutz der nach NO orientierten Mauer hörrschte auch um 10 Uhr 
noch Schatten, überdies Bewölkung, durch die aber die Sonne schimmerte. 
Obwohl diese während des Versuches das Objekt erreichte, also Tempe- 
ratur und Licht zunahmen, sank der Gaswechsel fast auf Null. Um 
11 Uhr wurde wieder beträchtlich assimiliert, da aber auch die Atmung 
stieg, ergab sich fast kein Überschuß. Die Temperatur war infolge der 
jetzt nur noch dünnen Wolkenschicht etwas gestiegen. Ganz ähnlich 
lagen die Verhältnisse um 12 Uhr, doch nahm der Gaswechsel wieder ab, 
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später verstärkte sich die Bewölkung beträchtlich, und um 14 Uhr ging 
in nicht allzu großer Entfernung ein Gewitter nieder, ohne daß es aber 
am Standort regnete. Wegen der geringen Lichtmenge wurde der Ver- 
such unterbrochen, bis um 16 Uhr wieder die Sonne schien. Der Strauch 
wurde in diesem Versuch durch in etwa 2m Entfernung passend auf- 
gehängte Äste halb beschattet, damit er sich nicht zu stark erhitze. 
Bei einer AT von 38° wurde nun zwar assimiliert, aber mit sehr geringem 
Überschuß. Ein gleichzeitig 
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Cb, 48 Ä a5] in eine Opuntia versenktes 
dm’ | yy bat Thermometer zeigte 37°, um 
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10 +20 4 15- - 
R 1 A Lot, In diesem Versuch war 
a N #1 jede Überhitzung vermieden 
à A X worden. Das Ergebnis war 
À 54 etwas erhöhte Atmung und 
2 1 + etwas stärkere Assimilation. 
Tr zu nt Dci Der Kompensationspunkt 
2T "À a wurde aber kaum über- 
99 schritten. Ein nennenswer- 
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2 \ / also auch un iesen we 
4 lich günstigeren Bedin- 
32 \ AT Es / sentlich g igere 
96 )—---. of gungen nicht ergeben, auch 
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Schwankungen der Assi- 
milation und Atmung auf. 

Ein dritter Versuch mit Pistacia wurde am 24. (11—19 Uhr) und 25. 8. 
(6—9 Uhr) mit dem erstgenannten Exemplar durchgeführt. Die Morgen- 
versuche (Abb. 24) ergaben nach 6 Uhr Atmung und einen schwachen 
Assimilationsüberschuß. Um 8% Uhr war dieser ganz erheblich, da stark 
assimiliert und wenig geatmet wurde. Jetzt fiel bei wolkenlosem Himmel 
die Sonne auf die Pflanze. Um 11 Uhr stieg die Innentemperatur sehr 
hoch (AT = 44°, RT = 34°). Dabei bräunten sich 3 Blättchen des ober- 
sten Versuchsblattes zur Hälfte. Da der Rest unbeschädigt blieb, ist 
anzunehmen, daß die gebräunte Stelle in einem Brennstreifen des kuge- 
ligen Rezipienten gelegen war. Daß eine Schädigung stattgefunden hatte, 
zeigte der nächste Assimilationsversuch um 14 Uhr. Die Blätter waren 
jetzt durch eine vor der Sonne stehende Steineiche halb beschattet, die 
AT betrug daher nur 35°; dabei trat statt Assimilation starke Atmung 


Abb. 24. Pistacia Lentiscus III. Korsika, 24./25. 8. 33. 
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auf. Daß diese eine Folge der Schädigung war, ergibt sich daraus, daß 
der gleichzeitige Atmungsversuch keine Kohlensäureabgabe zeigte. Dar- 
aus kann auf Grund der früheren Versuche geschlossen werden, daß 
auch ohne die Schädigung um diese Zeit nicht assimiliert worden wäre. 
Daß die Schädigung aber nicht schwer war, lehrt der Versuch um 16 Uhr. 
Die Blätter standen wieder in der Sonne und assimilierten deutlich bei 
42°, auch wurde im Dunklen wieder geatmet. Um 18 Uhr gab es noch 
geringe Assimilation, aber keine Atmung mehr. Der Versuchsast hatte 
also im Gegensatz zu dem erstbeschriebenen (28. 8.) der gleichen Pflanze 
auch eine Morgenassimilation ergeben. Das liegt wohl daran, daß der 
Wassergehalt der Pflanze am 25. 8. sicher ein höherer war als am 28. 8. 
Der Rezipient war nämlich am 25. um 8% Uhr ausnahmsweise leicht 
beschlagen. Die Temperaturverhältnisse waren bei beiden Versuchen 
sehr ähnlich, aber die RF betrug am 28. zwischen 6 und 10 Uhr nur 
24—19%, beim anderen Versuch zur gleichen Zeit aber 74—50% ; somit 
war die Pflanze am 28. vormittags besonderer Austrocknung ausgesetzt. 

Die Spaltöffnungen dieser Pflanze waren an allen Tagen den ganzen 
Tag über dauernd für Xylol impermeabel. Am Standort III fanden sich 
um 7 Uhr Spuren einer Infiltration an den Rändern der Blättehen, um 
8% Uhr X,,, in allen späteren Proben waren die Spalten geschlossen. 
Die Stomata sind also entweder den ganzen Tag geschlossen oder morgens 
vereinzelt geöffnet. Wieder sehen wir, daß auch dann assimiliert werden 
kann, wenn die Spalten soweit geschlossen sind, daß Xylol nicht mehr 
eindringt. Trotz ihrer Öffnung wurde am Standort III morgens weniger 
assimiliert als am 25. am Standort I, was mit der geringeren Licht- 
menge zusammenhängen mag. Bemerkt sei, daß sich Pistacia unmittel- 
bar an der Küste sowohl zwischen den Klippen als auch am Wegrande 
anders verhielt. Hier waren die Stomata tagsüber weit offen, X;,. 

Der Versuch, in dem auf die Schädigung von nur 3 Teilblättchen 
am Licht starke Atmung eintrat, läßt ziemlich sicher den Schluß zu, 
daß in allen übrigen Versuchen eine Schädigung durch Erhitzung nicht 
eintrat. Denn in keinem anderen Fall fanden wir, daß auf die Erhitzung 
abnorme Atmung einsetzte. 


5. Olea europaea L. 


Für diesen Versuch wurde ein jüngerer, etwa 4m hoher Baum ver- 
wendet. Er stand auf einer tieferen Mauerstufe (Standort III). Die Boden- 
verhältnisse schienen hier günstiger als am Standort I. 

Der Versuch begann um 7 Uhr, als die Sonne eben den Baum erreichte. Der 
Assimilationsrezipient war um 72° Uhr beschlagen, es war also bei feuchter Luft, 
64%, stark transpiriert worden. Eine zu starke Erhitzung in der Mittagszeit ver- 
hinderten wir dadurch, daß wir für den Versuch Blätter an der Nordseite des Baumes 
ausgewählt hatten. Sie waren hier von 12—15 Uhr durch die übrigen Äste des 
Baumes halb beschattet. Um 16 Uhr traten zarte Wolkenschleier vor die Sonne, 
die sich um 17 Uhr verstärkten. Um 18 Uhr ging die Sonne unter. 


Planta Bd. 24. 15 
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Die günstige Wasserversorgung am Morgen äußerte sich in sehr hohen 
Assimilationswerten um 7 Uhr bei deutlicher Atmung (Abb. 25). Mit 
steigender Erwärmung sanken die Werte um 9 Uhr deutlich ab, nahmen 
dann aber wieder zu, obwohl die Erhitzung anhielt. Um 14 Uhr zeigte 
sich ein neuer Einbruch, von dem die Atmung stärker betroffen wurde. 
Der nächste Versuch brachte eine Erholung, der um 16 Uhr wieder ein 
rascher Abfall folgte, der bis zum Sonnenuntergang anhielt. 

Olea hatte also am gan- 
ii, AL| zen Tag Assimilationsiiber- 
£ NA 25] schüsse und eine gute 

+ Gesamtassimilation mit 
2 Maximis. Dieses Verhalten 
steht in bestem Einklang 
mit dem der Stomata. Diese 
waren, und zwar bei meh- 
reren geprüften Bäumen, 
tagsüber weitgehend offen. 


AE FG QUE Jan Der Versuchsbaum zeigte an 

6Zet 8 «90 BR AN re7h| den kleinen Blättern der unteren 

/ A ten rw Äste, die dem Oleaster-Typus 

R entsprachen, und die wir für 

unsere Versuche verwendeten, 

24 2 um 7 Uhr X2_ 34, 9 Uhr Xı_2., 

28 # 11 Uhr Xı_2., um 12 Uhr 

7 in der Sonne X1-2,, 14 Uhr 

32 eb meet 7 Xo-1a 15 Uhr X2% 16 und 

36 18 Uhr X1-2% 18% Uhr X14. 

Abb. 25. Olea europaea. Korsika, 8. 9. 33. Die größeren Blätter der oberen 

Zweige sind, wahrscheinlich in- 

folge der schlechteren Wasserversorgung, weniger geöffnet Zu Mittag waren sie 

von 12—16 Uhr so gut wie geschlossen, ebenso wieder um 18 Uhr. Solche Blätter 
assimilieren vermutlich weniger. 

Atmung und Gesamtassimilation stimmen hier weniger deutlich über- 
ein als bei früheren Objekten. Der Baum war offenbar — wohl durch 
tiefgehende Wurzeln ! — besser mit Wasser versorgt als die vorher be- 
sprochenen Pflanzen. Trotzdem und trotz verhinderter Überhitzung 
blieben aber die rhythmischen Schwankungen im Gaswechsel auch hier 
nicht aus. 
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6. Arbutus Unedo L. 


Bei diesem Baumstrauch, der gegenüber allen anderen stets durch 
sein freudiges Grün auffiel, waren die diesjährigen von den vorjährigen 
Blättern so verschieden, daß eine gesonderte Prüfung am Platze schien. 
Verwendet wurde am Standort I ein freistehender, etwa 1,5 m hoher 
Strauch. Zuerst wurden junge Blätter geprüft. Sie sind zwar gleich groß, 


1 Die nach OPPENHEIMER (1932) für Olea typische horizontale Ausbreitung 
der Wurzeln war an unserem Standort durch den felsigen Boden unmöglich gemacht. 
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aber viel dünner und weicher als die alten und hellgrün, jene dunkel- 
grün. Der erste Versuch wurde am 21.8. mit jungen Blättern von 8 
bis 18 Uhr durchgeführt, und am 23.8. durch 2 Frühversuche, 7 und 
8 Uhr, ergänzt. 

Die ersten Versuche fanden im Morgenschatten statt. Während des dritten 
Versuches (8% Uhr) traf die Sonne den Strauch. Um 11 Uhr kam es zu starker 
Erwärmung, die bis 16 Uhr 
anhielt. Die RF war morgens % T 


6-8 Uhr = 51%, um 9 Uhr (% | D” 
= 65%, um 11 Uhr = 59%. mh} F \ 
Auch später wurde die Luft .40 / \ 
nie sehr trocken, obwohl der [36 / \ 
Tag besonders warm war. + f % 
Um 11 Uhr wurden Arbutus- [32 f v RL 
Blätter um das Quecksilber- +28 / Pa 20- 
gefäB des Thermometers ge- [24 DURE iles RL 
L 


3 
8 
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wickelt und festgebunden. 
Die Temperatur stieg nach 
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10 Min. einmal auf 38°, ein a +16 

anderes Mal auf 40° beieiner 61% ' Am 

LT von 30°, als } GA + à] 
Der 6-Uhr-Versuch er- 214 PS Mi + 

gab eine starke Assimila- gu + + à + + ++ 

tion(Abb.26),diediedeut- ,{ ? EN, VER: 

liche Atmung beträchtlich 4] * , 

überwog. Um 8 Uhr fielen PY ad T4 

die Werte bei fast kon- 24 \ 

stanten AuBenfaktoren (im [28 , Teer 

Schatten) stark ab, die At- + 32 en Ar Fu 

mung sogar auf Null, so [36 ine TE 

daß ein Assimilations- I pi 

überschuß erhalten blieb. Abb. 26. Arbutus Unedo, junge Blätter. 


; Korsika, 21. u. 23. 8. 33. 
Dem Anstieg um 9 Uhr 


folgt eine sehr starke Depression um 11 Uhr. Von da ab wird der 
Uberschu8 minimal, obwohl die Assimilation wieder steigt. Die Atmung 
ist nämlich fast ebenso groß. Um 18 Uhr erlischt der Gaswechsel, ob- 
wohl Temperatur- und Lichtverhältnisse noch günstig sind und die 
Sonne erst 18% Uhr untergeht. Die gleichlaufenden Schwankungen 
von Assimilation und Atmung sind also auch hier wieder anzutreffen. 
Die feuchte Nacht (um 24 Uhr etwa RF = 90%) hatte dem Strauch wohl 
eine gewisse Wasserfüllung ermöglicht und damit die Erreichung eines 
Überschusses in den Morgenstunden. Ab 11 Uhr, bei Beginn der starken 
Erhitzung, sinkt dieser tief ab, bei den Höchsttemperaturen gegen 16 Uhr 
gibt es aber einen beträchtlichen, sich fast kompensierenden Gaswechsel. 

Mit dem Ergebnis stimmt das Verhalten der Stomata überein. Morgens 615 Uhr 
waren sie geschlossen, bei Besonnung um 7 Uhr erhielten wir X;—2 5, um 10% Uhr 
Xo, um 15% Uhr Xo—ı7, um 17% Uhr Xo. 
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Alte Blätter verhielten sich etwas anders. Sie befanden sich an einem 
benachbarten Strauch, der während der Versuche (22. 8. 14°°—17 Uhr, 
23. 8. 65—11% Uhr)’nie voll besonnt war, sondern nur von zerstreutem 
Sonnenlicht getroffen wurde, so daß die Temperatur mäßig blieb. In 
den Vormittagsstunden assimilierten sie wenig (Abb. 27), ohne zu atmen. 
Um 15 Uhr stieg die Assimilation mit Licht und Temperatur stark an bei 

mg | T gleichzeitiger Atmung, um 17 Uhr 
©, + 40 sank sie auf Null, auch die Atmung 
dm 36 ar a nahm ab. Da es noch sehr hell war, 

i “ ist zu vermuten, daß später noch- 

a mals ein Anstieg erfolgte. 

Uber das Verhalten der Stomata alter 
Blatter ist noch folgendes zu sagen. Bis 
7 Uhr verhalten sie sich sowie die jungen 
Blatter. Von da ab sind die Stomata 
der alten stärker (Xo) geöffnet. So 
bleibt es bis etwa 11 Uhr. Um 13 Uhr 
sind auch die alten Blatter nur mehr 
Xı g geöffnet, ebenso um 15 und 17 Uhr. 
Tatsächlich assimiliertten die alten 
Blätter um 11 und 15 Uhr beträchtlich 
nes als die jungen. Mit ihrem starken 
| 20 tionsanstieg um 15 Uhr stimmte 
i = gut überein, daß dies der einzige 
u Versuch war, bei dem der Assimilations- 
r28 SAT rezipient etwas beschlagen war, was 
[32 TR SP auf bessere Wasserversorgung hinweist. 
36 = Da sie unter den jungen Blättern ent- 

springen, sind sie diesen gegenüber be- 
ee ss atier. _ vorzugt. Dio RF betrug dabei nur 42%, 
um 17 Uhr 48%. 


In einem Nachtversuch am 31. 8. um 22 Uhr fanden wir eine Atmung 
von 1,84 mg CO,. Die Temperatur betrug 21,5°, die RF 80%. 
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7. Quercus Ilex L. 

Die Versuche wurden an zwei verschiedenen Bäumen vorgenommen. 
Das eine Exemplar, etwa 3 m hoch, stand auf natürlicher verwitterter 
Unterlage zwischen Felsen (Standort I), das andere, beträchtlich hôhere 
auf der anschlieBenden Terrasse (Standort Ib). Es wurden typische, 
weißfilzige Sonnenblätter untersucht. Es sei zunächst der erste Fall be- 
sprochen. Der Versuchstag (6. 9.) war wolkenlos und sehr heiß. Von 
9—18% Uhr war der Baum besonnt. Die LT erreichte um 14 Uhr 29,5°, 
die ST 51°. 

Die Atmung war schon um 7 Uhr deutlich (Abb. 28), sank um 8 Uhr 
und stieg dann mit der Temperatur um 9 Uhr wieder an. Der Zickzack- 
verlauf der Kurve setzt sich dann bei etwa gleichbleibender Temperatur 
fort. Um 14 Uhr hérte die Atmung einmal ganz auf, um dann wieder 





Studien über die Assimilation und Atmung mediterraner Macchiapflanzen. 215 


erheblich anzusteigen. Die Assimilation begann am frühen Morgen und 
setzte nur bei der höchsten Temperatur (14 Uhr, AT = 48”) einmal aus. 
Im 15-Uhr- und 16-Uhr-Versuch war die Erhitzung durch das Vorhängen 
eines weißen Tuches in einiger Entfernung etwas gedämnft worden. Die 
schwache Beschattung senkte die AT auf 43°, es wurde wieder assimi- 
liert. Bis 16 Uhr war der Kompensationspunkt nicht erreicht, vielmehr 


zweimal unterschritten wor- T 

den. Erst um 17 Uhr er- Che | 48 A 

folgte ein starker Anstieg da’h| wy AT/ \ RL 
der Assimilation mit ein- #7) \ 30 
maligem Überschuß, der [% RL u ” 
wegen des Sonnenunter- F 32 fi Ä a » & 
ganges um 182 Uhr wieder La / f é + el 
aufhörte. Cou Vig r' x 


Das Bild ist im ganzen gf» 
klar. Der Baum verlor, ob- ,+ 
wohlertagsüberassimilierte, 
an Stoffen. Höhe- und Tief- 
punkte der Assimilation 
und Atmung stimmen wie- 
der überraschend überein, 
nuram späteren Nachmittag 
hört der Zusammenhang auf. 
Auf den Versuch um 14 Uhr 
sei nochmals besonders hin- 
gewiesen. Der Stillstand 32 \ 
des Gaswechsels zu dieser i \ RT 
Zeit scheint sich für die be- fy rn à 
liehteten Blätter aus der r v 

rs + 44 

Höchsttemperatur zu er- Abb. 28. Quereus Ilex I. Korsika, 6. 9. 33. 
klären. Das verdunkelte 

Ästchen unterlag selbst aber keinem Temperaturanstieg. Trotzdem setzte 
auch die Atmung aus. Daraus geht wieder klar hervor, daß der Stillstand 
des Gaswechsels durch den Gesamtzustand des Baumes bedingt wird und 
nicht durch die lokalen Verhältnisse in den Rezipienten. Auch die 
übrigen Versuche lehren dies, da die Temperaturen in den hellen und 
dunklen Rezipienten sich fast immer stark unterschieden, die zweierlei 
Ästchen sich aber gleich verhielten. Die RF betrug um 14 Uhr nur 
35%, zur Zeit der Hôchstassimilation um 17 Uhr aber auch nur 40%, 
ein unmittelbarer Einfluß liegt also nicht vor. 

Die Blätter dieses Baumes waren ziemlich groß, gezähnt und unten 
weiBfilzig. Soweit festzustellen, waren die Stomata immer geschlossen. 
Die Rezipienten waren nie beschlagen. Um 8% Uhr wurde ein Rezipient 
über den Blattschopf eines Stockausschlages desselben Baumes gestülpt, 
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er beschlug deutlich, nicht mehr aber um 9% Uhr. Die breiten, unter- 
seits kaum filzigen Blätter ließen indessen Xylol nicht eintreten. 
Auch in dem zweiten nunmehr zu schildernden Fall fand sich dauern- 
der Wert X,. Eine Täuschung ist wohl, wie schon erwähnt, in den 
Dämmerstunden möglich, nicht aber bei Sonnenschein, da die Blätter, 
wie die Frühjahrsbeobachtung lehrte, gegen die Sonne betrachtet bei 
Infiltration durchscheinend werden. Übrigens haben wir auch im Sommer 
#1 mn den großen Blättern 


a, 7 ER RL von Stockausschlägen ge- 

CO, | #8 Ê RL 351 legentlich  infiltrierbare 
; . Stomata gefunden. 

7 Der zweite Versuch ver- 


lief anders (Abb. 29). Ver- 
suchstag war der 24./25. 8. 
Der freistehende Baum 
war etwa 6m hoch, und es 
war möglich, ziemlich hoch 
abgehende Äste zum Ver- 
such heranzuziehen. Die 
Blattform war schmal, 
‘ fast ganzrandig, unterseits 
a a. all stark weißfilzig. 

m i Wir beginnen mit den 
am 25., einem wolkenlosen 
20 a Tag, ausgeführten Ver- 


jee i ve re suchen. Zwischen 6 Uhr 
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und 6*%Uhr wurdeam Licht 
se ed etwasgeatmet, im Dunkeln 
Abb. 2%. Quercus Ilez Ib. Korsika, 24./25. 8.33. nicht, beim Eintreffen der 
Sonne um 8 Uhr herrschte 

beiden Rezipienten Stillstand. Um 11 Uhr, am 24., fand beträchtliche in 
Assimilation ohne Atmung statt, ebenso um 14 Uhr (es wurde jetzt für 
die Assimilation ein neues Ästehen verwendet). Um 16 Uhr ließ die Assi- 
milation stark nach. Um 18 Uhr nahm sie trotz schwachen Lichtes 
sehr auffällig wieder zu, und erst jetzt erhielten wir einen Atmungswert. 
Infolge der geringen Atmung herrscht fast den ganzen Tag ein deut- 
licher Assimilationsüberschuß. Die kaum merkliche Atmung ist hier 
sehr auffällig. Um einen Versuchsfehler kann es sich nicht handeln, denn 
der Kohlensäurefaktor wurde für jeden Versuch besonders bestimmt, und 
der gleichzeitig laufende Versuch mit Pistacia ergab bei Zugrundelegung 
der gleichen CO,-Werte bis auf die heißeste Mittagszeit (11- und 14-Uhr- 
Versuch) deutliche Atmung. Eine Überhitzung kann bei Quercus nicht 
vorgelegen haben, da die maximale RT nur 32° betrug. Daß sich die 
beiden Quercus-Bäume in der Assimilation verschieden verhielten, ist 
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nicht überraschend, denn der stärker assimilierende Baum hatte den 
günstigeren Standort, also wohl eine bessere Wasserversorgung. 

Im ersten Versuch stimmen Gesamtassimilation und Atmung bis 
16 Uhr wieder überein, in zweiten infolge der minimalen Atmung nicht. 


8. Cistus monspeliensis L. 

Der Versuch wurde am 22./23. 8. am ersten Standort vorgenommen. 
Die Blätter waren durch Schrumpfung und Rollung schmal, sichel- 
förmig abwärts gekrümmt mg\T 
und äußerst klebrig. In (y,|w Peru AT 
den ersten Versuchen, 6 bis dw, [36 f up Vale RL 
10 Uhr, waren die Pflanzen [32 ’ f ey Ts 
beschattet, Temperatur und [28 "4 u‘ 

Lichtgenuß waren daher [24 É ER RUE u 
mäßig. Alle diese Versuche 20 i ie 54 
ergaben einen betrachtlichen ; > 
AssimilationsiiberschuB 
(Abb. 30). Die Atmung war 
um 6 Uhr nicht unbedeu- 
tend, sank dann aber bald 
ab. Somit ergab sich im 
ersten Versuch die héchste 
Gesamtassimilation. Gegen 
Mittag stiegen Temperatur 
und Beleuchtung sehr stark 
an, da nunmehr die Sonne 
die Pflanzen traf. Der Assi- 


milationsiiberschu8 wurde pp. 30. Cistus monspeliensis. Korsika, 22./23. 8. 33. 


dadurch nicht verändert Die angeführten CO,-Werte beziehen sich auf die 
. > _ geschrumpften Blattflächen; auf die ausgebreitete 
doch sank die Atmung auf Fläche bezogen würden sie sich auf etwa '/, verringern. 


Null. Um 15 und 17 Uhr 

des Vortages war bei Besonnung, die mit Schatten wechselte, der Über- 
schuß gering, die Atmung aber so hoch, daß sich ein beträchtlicher 
Gesamtwert ergab. Beide Tage waren sonnig gewesen. Das Solar- 
thermometer hatte um die Mittagszeit 52° erreicht, die LT 26—27°, 
die RF betrug mittags 42%. 

Das Ergebnis ist überraschend ; gerade bei dieser Pflanze, deren Blätter 
mehr tot als lebendig aussahen, hätte man keinerlei Assimilationsüber- 
schuß erwartet. Durch die Höhe der Werte freilich darf man sich nicht 
täuschen lassen. Sie sind wie immer auf einen Quadratdezimeter Fläche 
bezogen. Die 38 für den Assimilationsversuch verwendeten Blätter hatten 
nun infolge der Schrumpfung eine Fläche von nur 0,47 qdm, dagegen die 
14 Blätter des Frühjahrsversuches 0,485 qdm, also fast den gleichen Wert. 
Somit sind die Sommerblätter um etwa ?/, ihrer Fläche geschrumpft. 
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Ähnliches zeigen die Blätter der Atmungsversuche: Brioni 18 Blätter 
= 0,60 qdm, Ajaccio 44 Blätter = 0,47 qdm. Wir verglichen nun auch 
das Verhältnis der Fläche zum Trockengewicht zu beiden Jahreszeiten. 
1 qdm frische Blattfläche wog, im Exsikkator getrocknet, im Frühjahr 
0,97 g, im Sommer 2,70 g, also im zweiten Fall fast das dreifache, danach 
entsprach einem Trockengewicht von 1 g in Brioni 1,03 qdm, in Ajaccio 
0,37 qdm. Wurden die Sommerblätter in Wasser gebracht, so erholten 
sie sich nach einiger Zeit und besaßen dann etwa das gleiche Ausmaß 
wie die Frühjahrsblätter. In Brioni beziehen sich also die pro Quadrat- 
dezimeter errechneten Werte fast genau auf 1g Trockengewicht, in 
Ajaccio aber auf 2,7g. Somit müßte man für den Vergleich der Werte 
die im Sommer erhaltenen durch 2,7 dividieren. Ähnliches erhielte man, 
wenn man eine Umrechnung auf das einzelne Blatt vornehmen würde. So 
betrachtet, verringern sich die Werte des Gaswechsels, besonders auch die 
Assimilationsüberschüsse, auf einen minimalen Betrag (Überschuß 0,4 bis 
1,3 mg, maximale Atmung 1,7 mg, maximale Gesamtassimilation 2,2 mg). 

Die Beurteilung der Stomata ist im Sommer schwer, sie gelingt nur, 
wenn es möglich ist, das Blatt gegen die Sonne zu halten. Während die 
Blätter dieser Pflanze im Frühjahr den ganzen Tag über mit Xylol 
sofort völlig infiltriert werden, ist das im Sommer sicher nicht der Fall. 
Doch fanden wir am Nachmittag, auch während der stärksten Dürre- 
zeit, gelegentlich teilweise Infiltration ; sonst sind die Stomata wohl weit- 
gehend geschlossen. 

Im ganzen läßt sich sagen, daß die Assimilation im Schatten die in 
der Sonne übertrifft, ebenso die Atmung. Die Erhitzung bis auf 40° 
stört die Assimilation nicht allzu stark. Das Ausbleiben der Atmung 
kann nicht direkt durch die Temperatur verursacht worden sein, da RT 
um 9% Uhr = 27° war und in anderen Versuchen sowohl bei höherer 
als auch bei tieferer Temperatur geatmet wurde. Es muß hier also ein 
anderer Faktor wirksam sein. Atmung und Gesamtassimilation ver- 
laufen sehr ähnlich. 

9. Cistus albidus L. 

Versuchstag war der 21. 8. Während des ersten Versuches, ab 8% Uhr, 
stand die Pflanze noch im Schatten, obwohl die Sonne bereits um 6 Uhr 
aufgegangen war. Assimilation und Atmung zeigen sehr geringe Werte 
(Abb. 31). Im zweiten Versuch, der gegen 11 Uhr lief, war die Pflanze 
zur Hälfte besonnt. Die Rezipienten hatten sich dementsprechend er- 
wärmt. Die Assimilation war wieder nur gering, die Atmung gleich Null. 
Nachmittags 152—15% Uhr waren die Außenverhältnisse wenig verändert, 
die Pflanze stand auch jetzt nicht voll in der Sonne, es gab eine geringe 
Atmung bei beiden Ästchen. Erst um 18 Uhr fanden wir nennenswerte 
Assimilation und ausgiebige Atmung. Der Tag war sehr heiß gewesen, 
zwischen 11 und 15 Uhr zeigte das Solarthermometer 52—53°, die LT 
erreichte 30°. 
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Die Stomata waren den ganzen Tag über geschlossen. Abends fanden 
wir gelegentlich ganz schwache Infiltration. 

Die Ausführungen über die Größe der Blattflächen, die bei C. mon- 
speliensis gemacht wurden, treffen in vermindertem Ausmaße auch für 
C.albidus zu. Hier schrumpften 
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Trockengewichte von 1 qdm ver- dm%L 35 Dh at I RL 
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über dem Sommer wie 1,04 zu [28 sf 
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leicht — wie bei C. monspeliensis Taf a SSS 

— auch zu finden gewesen. 2 

Jedenfalls ist während vieler *1 20 

Tagesstunden die Assimilation #],, 

eingestellt. Es treten Atmungs- 28 & 

verluste auf, und die Gesamt- [32 N 

bilanz ergibt eher Verlust als [,, hNEPRT Pc 
Gewinn. Bemerkenswert ist, ét Ly 





daß hier zufolge der dauern- r : 
° P r Abb. 31. Cistus albidus. Korsika, 21. 8. 33. 
den, mindestens teilweisen Be- Die angeführten C0,-Werte beziehen sich auf 
i ; di Blattflächen; auf die aus- 
schattung keine Überhitzung 2 et ua 
eintreten konnte. . | etwa */, verringern. 


C. Gesamtergebnis im Sommer. 

Das Ergebnis der Sommerversuche unterscheidet sich grundsätzlich 
von dem der Untersuchungen im Frühjahr. Betrachten wir zunächst 
die Assimilation. Hohe Werte am Morgen, bald nach Sonnenaufgang 
finden wir bei Phillyrea I, Olea, Pistacia I und Arbutus. Sie sind leicht 
verständlich, da sich die Blätter nachts mit Wasser versorgen konnten. 
Wir hörten ja, daß nachts oder gegen Morgen die Luft fast mit Wasser- 
dampf gesättigt ist, so daß die Transpiration ein Minimum erreichen 
muß. Die hohen Werte sind nur einmalig. Ihr größter Anteil tritt als 
Überschuß auf. Von nun an, und bei den anderen Pflanzen von vorne- 
herein verläuft dann die Assimilation um den Kompensationspunkt in 
unregelmäßigen, aber im allgemeinen mäßigen Schwankungen. Hervor- 
zuheben wäre, daß Myrtus bis zum 10-Uhr-Versuch überhaupt nicht 
assimilierte und den Kompensationspunkt nur um 15 Uhr deutlich über- 
schritt. Auch die Gesamtassimilation war minimal. Ähnliches gilt für 
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Quercus I, wo der Überschuß aber erst um 17 Uhr auftrat und die Gesamt- 
assimilation etwas besser war. Ähnlich schlecht lagen die Dinge bei 
Phillyrea II, die während vieler Stunden unter dem Kompensations- 
punkt blieb, obwohl sie zeitweilig nicht wenig assimilierte. Auch die 
Pistacia-Exemplare zeigten tagsüber nur minimale Überschüsse und eine 
recht schwache Gesamtassimilation. Nennenswerte Gewinne zeigten nur 
Olea, Quercus II und Laurus, dieser vielleicht wegen seiner besonders 
günstigen Lage. Bei Laurus schrumpften die Überschüsse zu Mittag auf 
ein Minimum ein, ohne daß aber die Gesamtassimilation sich stark ver- 
ändert hätte. Ähnliches gilt für Olea zu einer etwas früheren Stunde. 
Dabei lag die höchste Erhitzung bei beiden Pflanzen vormittags zu etwa 
gleicher Zeit. Im ganzen sinkt die Assimilation deutlich mit der Erwär- 
mung, insbesondere der Überschuß, der dann, wie erwähnt, oft ausbleibt 
oder an dessen Stelle Atmung auftritt. Am Abend verhalten sich die 
Pflanzen verschieden. Bei Olea, Laurus, Pistacia I, Arbutus II, Myrtus 
findet ein deutliches Absinken statt. Bei Phillyrea und Quercus geht 
diesem ein starker, bei Pistacia III ein schwacher Anstieg voran. Bei 
Myrtus, Arbutus II und Olea ist dieser schon um 15—16 Uhr zu beob- 
achten und um diese Zeit weniger verständlich. Immerhin war bei 
Myrtus die Temperatur gegen den Vorversuch um fast 10° gefallen, 
bei Olea und Arbutus indessen nicht. Insgesamt ist der abendliche An- 
stieg zweifellos ebenso zu verstehen wie der morgendliche: die sinkende 
Temperatur verringert die Transpiration, der Wassergehalt nimmt. zu 
und mit ihm die Assimilation. Die Blätter schaffen sich in dem Rezi- 
pienten wohl jedesmal selbst eine ernöhte Luftfeuchtigkeit und sind so 
gegenüber den freien bevorzugt. Dies dürfte ihnen aber kaum viel nützen, 
da bei der starken Inanspruchnahme der Transportwege durch die übrige 
Belaubung der Wassernachschub spärlich sein dürfte. Verschiedene Ver- 
suche zeigen deutlich, daß der Gesamtzustand bestimmend ist. Ein 
direkter Einfluß erhöhter Luftfeuchtigkeit liegt offenbar nicht vor. Der 
früher erwähnte nachmittägige Anstieg bei Olea z.B. fällt in die Zeit 
des Feuchtigkeitminimums (RF = 35%) und der höchsten Insolation 
(ST = 48°). Der abendliche Anstieg von Quercus II erfolgte während 
des Sonnenunterganges bei 58% RF, der von Quercus I noch in der 
Sonne bei 42%, im vorhergehenden Versuch betrug die Feuchtigkeit 
40% und die Assimilation nur den halben Wert. Die Beispiele ließen 
sich beliebig vermehren. Über die Cistrosen wurde das Notwendige schon 
gesagt, Cistus albidus hat deutlichen abendlichen Anstieg. 

Die Atmung verlief im Sommer im völligen Gegensatz zur Tempe- 
raturregel. Sie ist am frühesten Morgen hoch bei Arbutus, Cistus mon- 
speliensis, Phillyrea I und Olea. Anstiege zu etwas späterer Stunde 
(etwa 10 Uhr) finden wir bei Laurus, Phillyrea II, Myrtus, Quercus I. 
Von da ab ist sie in den heißen Stunden meist sehr gering und schwankend. 
Neuer Anstieg erfolgt abends bei Quercus, Cistus und Phillyrea. An- und 
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Abstiege der Atmung gehen denen der Gesamtassimilation parallel. 
In Anbetracht des geringen Überschusses erscheinen die Kurven in unserer 
Darstellung geradezu symmetrisch, d.h. sie liegen praktisch nicht nur 
parallel, sondern decken sich fast. Man vgl.z. B. Phillyrea II, Pistacia II, 
Quercus I, wo nur abends die Atmungserhöhung etwas später eintritt. 
Bei Pflanzen, die stärker assimilieren, wird die Übereinstimmung geringer. 
Da es sich stets um 2 Ästchen eines Individuums handelt, ergibt sich ein- 
deutig, daß die ganze Pflanze tagsüber in rhythmischen Schwankungen 
arbeitet. Es wechseln Perioden höheren und niederen Gasaustausches 
ab, auch kann dieser vorübergehend ganz eingestellt werden. Auf die 
Ursachen dieses Verhaltens soll am Schluß der Arbeit näher einge- 
gangen werden. 

Bei einigen Pflanzen wurde die nächtliche Atmung besonders bestimmt. 
Wir fanden am 31. 8. um 22—23 Uhr bei einer LT von 21,5° und einer 
RF von 80% für Quercus 0,70 mg, Arbutus 1,84 mg, Phillyrea I 0,94 mg, 
Pistacia 0,94 mg, in einem zweiten Versuch um 23% Uhr 1,21 mg CO,/qdm/ 
Stunde. Alle Pflanzen atmeten also, und zwar bei geschlossenen Spalten! 

Zum Schluß kann der Versuch gemacht werden, die Tagesbilanz zu 
ziehen. Da jede Stunde ein Versuch gemacht wurde, ist das ohne große 
Fehler möglich. Für 13 Uhr wurde der Mittelwert zwischen 12 und 
14 Uhr eingesetzt, für die Nacht der zwölfmalige ermittelte Atmungswert 
oder, wo nicht geprüft, 1 mg/qdm/Stunde. Die errechneten Werte sind 
in Tabelle 14 enthalten. 























Tabelle 14. 
mg CO:/adm 
Pflanze > G 
atmung |Assimilation Pomme Bilans 
Pistacia I. . . 4,58 13,18 12.34 | — 4,24 
Pistacia II . . 21,11 32,13 ‘ — 1,82 
Arbutul .. 32,78 35,24 22,08 | —19,62 
Bra al: 20,31 57,14 12,00 | +24,83 
Laurus . . . . x 38,52 12,00 + oe 
Phillyrea I . . 27,14 49,21 +10,7 
Phillyrea II . | 3031 | 29,40 | 1128 | _ 19,10 
Myrtus ... 14,92 20,16 12,00 | — 8,76 
Quercus I .. 32,87 35,24 8,40 | — 6,03 
Cistus monsp. . 7,54 20,02 12,00 | + 0,48 


Im Verlaufe des Tages ergibt sich meist ein kleiner Überschuß. 
Nennenswert ist er nur bei Phillyrea I und Olea. Die vorjährigen Arbutus- 
Blätter und Quercus II hätten auch Überschüsse ergeben, doch fehlen 
hier für ein klares Bild zuviel Werte. Bei Phillyrea II und Quercus I 
übertrifft schon tagsüber die Atmung etwas die Assimilation. Berück- 
sichtigen wir auch die nächtlichen Atmungsverluste, so ergibt sich fast 
überall eine negative Bilanz, nennenswerter Gewinn nur bei Olea. Aus 
dem Ganzen ergibt sich eindeutig, daß die Pflanzen während der sommer- 
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lichen Dürre an der letzten Grenze ihrer Leistungsfähigkeit stehen, daß für 
sie der Sommer viel eher mit Verlust als mit Gewinn von Stoffen verbunden 
ist. In diesem Sinne kann man ihr Verhalten im Sommer der Winter- 
ruhe nördlicher Gewächse an die Seite stellen. Da wir nun auch im Früh- 
jahr bei einer Reihe von Pflanzen fanden, daß die Assimilation keine 
allzu hohe ist, so bleiben für eine ausgiebige Assimilation für sie nur 
die wenigen Monate übrig, in denen es feucht und warm ist. So erklärt 
sich das langsame Wachstum dieser Gewächse zwanglos. Wenn man 
nach dem Ausholzen Bodenschößlinge oft sich sehr rasch entwickeln 
sieht, so hat das andere Gründe. Es werden dazu zweifellos die Reserven 
des oft sehr mächtigen alten Wurzelsystems herangezogen. 

Interessant ist, daß in vielen Fällen Assimilation in beträchtlichem 
Ausmaß auch bei für Xylol impermeablen Spalten eintrat. Daraus folgt, 
daß der Verschluß nicht hermetisch ist und eben doch ganz andere Ver- 
hältnisse vorliegen als in dem Experiment, in dem man durch Auftragen 
von Kakaowachs die Unterseite impermeabel macht. Um zu sehen, ob 
in diesem Falle jeglicher Gaswechsel unterbleibt, brachten wir am 2. 6. 
und 6.7. in Rostock Âstchen von Phillyrea und Viburnum am Stamme 
in Rezipienten, nachdem alle Blätter an der Unterseite sorgfältig mit 
Kakaowachs verschmiert worden waren. Es ergab sich, daß weder eine 
CO,-Abgabe noch Aufnahme stattfand, während die Kontrollen dazu 
atmeten und assimilierten (vgl. S. 200/201). 

Wir möchten noch betonen, daß der Ölbaum eine Sonderstellung ein- 
nimmt. Er gibt im Frühjahr und Sommer die beste Ausbeute, ist also 
sowohl gegen Kälte als auch gegen Hitze am resistentesten. Ihm schließt 
sich die Steineiche bei etwas günstigeren Standorten an, und in der Tat 
sind diese beiden Pflanzen die größten Bäume des Gebietes. Der Lorbeer 
verträgt die Hitze besser als die Kälte. 

Um den Einfluß der Wasserzufuhr und des Öffnungsgrades der Sto- 
mata während des Sommers zu prüfen, untersuchten wir auch einige 
in Wasser tauchende Ästchen. Sie wurden, mit genügend Blättern ver- 
sehen, abends unter Wasser abgeschnitten und sofort in Wasserbehälter 
gestellt, in denen sie die Nacht über im Freien verblieben. Am nächsten 
Tag wurden sie nachmittags untersucht. Sie standen am natürlichen 
Standort in der Sonne, doch war diese ab 16 Uhr etwas verschleiert. 
Pistacia ergab am 12. 9. um 16% Uhr bei einer LT von 27,2°, ST = 33,4, 
RF = 62% den Assimilationswert 1,07 mg und den Atmungswert 8,04 mg, 
also eine Gesamtassimilation von 9,11 mg. Für Laurus fanden wir zur 
gleichen Zeit Assimilationsüberschuß = 1,41, Atmung = 4,44, somit ins- 
gesamt 5,85 mg. Bei Quercus ergab sich um 15” Uhr bei klarer Sonne: 
Assimilation = — 1,49, Atmung = 8,09, somit eine Gesamtassimilation von 
6,60 mg. Cistus albidus ergab zur gleichen Zeit Assimilation = 2,40, 
Atmung = 6,36, insgesamt also 8,76 mg. Seine Blätter hatten sich fast 
ganz ausgebreitet. 
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Die Innentemperaturen waren um 15% Uhr bei Quercus und Cistus 
AT = 39 und 40°, RT = 36 und 38°, um 16% Uhr bei Laurus und 
Pistacia AT = 29 und 30°, RT ebenso. 


Es wird also bei Wasserzufuhr sofort ausgiebig assimiliert und geatmet, 
der Gewinn bleibt aber gering, oder er fehlt sogar. Dies ist nicht uninter- 
essant, denn es lehrt, daß auch Bewässerung keinen hohen Ertrag im 
Sommer liefern kann, es müßte denn sein, daß das Abschneiden der Äst- 
chen eine abnorm hohe Atmung bewirkte!. Die Stomata all dieser 
Pflanzen waren weit geöffnet, ebenso die von Myrtus, Phillyrea, Cistus 
monspeliensis, sobald sie wie oben beschrieben mit Wasser versorgt wurden. 
So erklärt sich auch, daß alle Assimilationsrezipienten mehr oder minder 
starken Wasserbeschlag zeigten. 


Wichtig ist, daß die hohen Temperaturen im ersten Versuch die 
Pflanzen nicht schädigten. Man wird daraus schließen dürfen, daß auch 
ohne Wasserzufuhr die Erhitzung an sich von den Pflanzen gut ertragen 
wird. Gegen eine Schädigung spricht auch die Tatsache, daß der erhöhte 
Gaswechsel baldigst einsetzt, wenn Wasser zugeführt wird. Die sehr 
starke Atmung erklärt, warum die Pflanzen trotz erheblicher Assimi- 
lation in solchen Versuchen keine Stärke bilden, wie GUTTENBERG schon 
in früheren ähnlichen Versuchen fand. 


VII. Kohlehydratgehalt im Frühjahr (Brioni). 


A. Belichtete Blätter. 

Das Material für die Kohlehydratanalysen wurde am 2.4.33 zu 
folgenden Tagesstunden gesammelt: 6, 9, 12, 14%, 16% und 19 Uhr. Es 
wurde jedesmal eine größere Menge von Blättern, alle von denselben 
Sträuchern oder Bäumen, die auch bei den früheren Versuchen benutzt 
worden waren, verwendet. Gleichzeitig wurden größere Blattbüschel 
am Baum in schwarzes Papier eingebunden. Die Verdunklungsperioden 
waren: 6—9 Uhr, 9—12 Uhr, 12—14% Uhr, 14°°—16* Uhr, 16% —19 Uhr. 
Über die Tötung und Verarbeitung des Materials ist im methodischen 
Teil berichtet worden. Der Stärkegehalt wurde stets auch mikroskopisch 
an Querschnitten durch verschiedene Blätter untersucht. 

Über die klimatischen Faktoren des Tages ist folgendes zu sagen. Am frühen 
Morgen herrschte bei einer Temperatur von nur 4,8° eine RF von 100%, der Himmel 
war teilweise bewölkt. Um 9 Uhr stand die Sonne hinter Cumuluswolken, doch war 
ein Teil des Himmels davon frei, LT = 11,3%, RF = 88%. Von den untersuchten 
Pflanzen waren von jetzt ab Olea, Phillyrea, Myrtus, Laurus, Rhamnus, Quercus und 
Pistacia an den ins Freie ragenden Asten mehrfach von der Sonne direkt bestrahlt, 
dann war diese wieder von hellen Wolken mehr oder minder bedeckt. Um 14% Uhr 
rückten Olea und Rhamnus, bald darauf Pistacia in den Schatten, gegen 16 Uhr die 
übrigen. Viburnum und Smilax wuchsen im Busch, waren also fast nie von der 


1 Da die Astchen schon vor etwa 22 Stunden abgeschnitten waren, ist dies 
sehr unwahrscheinlich. 
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Sonne getroffen, die LT und die RF während der Versuche enthält die Tabelle 16. 
Wir lassen nunmehr die Ergebnisse der Analysen in tabellarischer Zu- 
sammenstellung folgen (Tabelle 16). Bei Rhamnus war es leider nicht 
möglich, den Stärkegehalt analytisch zu bestimmen, die angewandte 
Methode versagte hier aus nicht bekannten Gründen. Deshalb wird durch 
„+“ Zeichen auf Grund des anatomischen Befundes die jeweilige Stärke- 
menge angedeutet. Die angeführten Zahlen sind der einfachen Dar- 
stellung halber in pro Tausend des Trockengewichtes angeführt. Beim 
Gesamtkohlehydratgehalt wurde auch eine Umrechnung auf 1 qdm 
Blattfläche vorgenommen. Dies war leicht möglich, da bei zahlreichen 
Versuchen am gleichen Material Fläche und Trockengewicht bestimmt 
worden waren. Die Mittelwerte daraus betrugen zu dieser Jahreszeit: 
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Tabelle 15. 
1g Trockengewicht = N qdm 
Arbutus Uno ..... 0,67 Pistacia Lentiscus 0,68 
Taurus nobilis. . . . . - 0,65 Quercus Ilex . . . . . . 0,48 
Myrtus communis 0,89 Rhamnus Alaternus 0,80 
Olea europaea . . . . . . 0,58 Smilax aspera . . . . . 1,13 
Phillyrea media . . . . . 0,72 Viburnum Tinus. . . . . 0,85 


Steineiche und Ölbaum haben danach die schwersten Blätter, was sich 
aus dem reichen Vorkommen von Sklereiden erklärt. Die weichen Blätter 
der Myrte, des Schneeballs und die sehr dünnen von Smilax sind die 
leichtesten. 


Tabelle 16. Kohlehydratgehalt der Hartlaubblätter zu verschiedenen 
Tagesstunden. Brioni, 2.4. 33. 

















Außenfaktoren. 
Versuchszeiten. . . . . . . . . . . 6 9 12 | 14% | 16% 19 
Lufttemperatur, LT’. ....... 4,8 11,3 | 14,5 | 14 12,8 10 
Solarthermometer, ST’. . . . . . . — _ 34 — _ _ 
Relative Feuchtigkeit, RF % . . . . | 100 88 84 87 94 74 
Relative Lichtmenge . . . . . . . . 5,32 | 1,12 | 8,21 | 5,80 | 2,90 | 0,30 
Glu- | Fruk- . Gesamt- Gesamt- 
Pflanze, Bilanz |Zeit | kose do ee zucker Stärke Ban 
oo ‘ls "lee %. | mg/qdm "lee "lee |mg/adm 
Pistacia Lentiscus | 6 27 35 9 | 71] 104 69 140 205 
9 32 44 14 | 90) 132 69 159 233 
12 29 30 20 | 79) 116 81 160 235 
30 32 120 
28 31 
27 35 
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Tabelle 16 (Fortsetzung). 
























































Glu- | Fruk- . Gesamt- 2 
Pflanze, Bilanz | Zeit Kose tose Lite k UT ne 
“00 "leo Yo | */eo | mg/adm "leo %. |mg/adm 

Laurus nobilis . | 6 52 23 0 | 75) 115 (21 133 213 
9 | 44 18 0 | 62; 95 + 146 224 

12 41 16 0 157 87 84 141 217 

1499 57 15 0 | 72; 110 70 142 218 

16%, 79 31 0 1110| 169 100 210 323 

19 51 30 0 181] 124 100 181 278 

Tagesgewinn . . 117 
Tagesverlust . . 52 
Mengenzunahme 65 
Quercus Ilex . . | 6 3 6 35 |48| 100 66 114 | 237 
9 19 8 21 | 48) 100 58 106 220 

12 19 7 27 | 55) 114 59 114 237 

1444 13 8 42 | 63} 131 60 123 255 

16%! 22 19 33 ‘| 74; 154 68 142 295 

19 19 12 50 |81| 168 71 152 316 

Tagesgewinn . . 96 
Tagesverlust . . 17 
Mengenzunahme 79 
Phillyrea media . | 6 | 22 0 3 125) 34 70 95 132 
9 16 0 8 | 24, 33 80 104 144 

12 16 0 11 | 27) 37 85 112 155 

149% 25 0 012 34 78 103 143 

1630, 22 0 0 | 22] 30 65 87 121 

19 | 39 0 0 | 39) 54 74 113 157 

Tagesgewinn . . 59 
Tagesverlust . . 34 
Mengenzunahme 25 
Olea europaea. . | 6 35 0 0 | 35) 60 71 106 182 
9 | 33 0 0 | 33) 56 95 128 221 

12 35 0 0 | 35; 60 93 128 221 

143% 41 0 0 | 41] 70 80 121 208 

16%) 39 0 0 | 39) 67 86 125 215 

19 39 0 0 | 39} 67 80 119 205 

Tagesgewinn . . 46 
Tagesverlust . . 23 
Mengenzunahme 23 
Viburnum Tinus 6 46 0 34 | 80| 94 82 162 190 
9 66 0 30 112 95 191 224 

12 49 0 36 100 100 185 217 

1430] 57 0 28 100 102 187 220 

16% 59 0 22 | 81] 95 111 192 225 

19 52 0 39 191] 107 100 191 224 

Tagesgewinn. . 42 
Tagesverlust . . 8 
Mengenzunahme 34 
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Tabelle 16. (Fortsetzung). 



































je | je Gesamt- 
Pflanze, Bilans |Zeit| koso | tose heros Zucker | Stärke | Gesamt-KH 
‘lee ‘Je ‘leo %. |mg/adm lee *%. | mg/qdm 
Myrtus communis| 6 | 63 20 0 | 83], 93 74 157 176 
9 | 60 13 0 I73 82 89 162 182 
12 71 9 0180| 89 97 167 187 
14% 51 36 0 187 97 89 176 197 
16% 51 23 0 | 74 83 94 168 188 
19 | 58 27 0 185 9 96 181 203 
Tagesgewinn . . 36 
Tagesverlust . . 9 
Mengenzunahme 27 
Smilax aspera . | 6 45 20 4 169 61 sehr 69 61 
wenig 
9 | 54 33 10 | 99), 87 | desgl. 99 87 
12 55 43 17 115) 101 — 115 101 
14% 54 49 6 }109, 96 sehr | 109 96 
wenig 
16% 60 27 8 19 84 | desgl. 95 84 
19 | 68 11 6 | 85) 75 | desgl. 85 75 
Tagesgewinn . . 40 
Tagesverlust . . 26 
Mengenzunahme 14 
Rhamnus 
Alaternus . . | 6 | 31 16 36 |110| 137 ++ 
9 65 9 65 }139) 173 | +++ 
12 69 6 64 1139| 173 | +++ 
14%! 59 3 37 | 99} 123 ++ 
16%! 62 2 57 |121| 151 + 
19 | 68 2 62 1132| 165 ++ 
Tagesgewinn . . 78 
Tagesverlust . . Z ‘cke , 50 
Mengenzunahme —— 28 




















Uber die Ergebnisse an belichteten Blattern ist folgendes zu sagen. 
Pistacia Lentiscus enthalt Glukose, Fruktose und Saccharose. Die Hexosen 
sind, abgesehen von einem voriibergehenden Anstieg am Morgen, ziemlich 
konstant. Rohrzucker und Starke zeigen eine deutliche Tageszunahme, 
sind also neues Assimilat. Am Abend sinken sie stark ab, in der Nacht 
wird nur wenig Stärke mehr abgebaut. Das mikroskopische Bild zeigt 
wie die Analyse um 6 und 9 Uhr gleichen Stärkegehalt. Die langen Pali- 
saden sind fast stärkefrei, die nächste, oft palisadenähnliche Schicht, das 
Schwammparenchym, das Leitparenchym und die kurzen unteren Pali- 
saden enthalten gleichmäßig, aber ziemlich wenig Stärke, die Epidermen 
sind frei. Um 12% Uhr war die Stärke kaum vermehrt, deutlich aber um 
14 und 16 Uhr, während um 19 Uhr die Blätter sich kaum vom Morgen- 
zustand unterschieden. Früher gesammeltes Material (Brioni, 13. 4. 31) 
zeigte um 6 Uhr 50, 12 Uhr 59,5 und um 18% 56°/,, Gesamtzucker, also 
etwas niedrigere Werte. 
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Laurus nobilis. Der Lorbeer zeigte in der Hauptanalysenserie keine 
Saccharose. Anderes Material (Brioni, 27. und 28. 3. 33) ließ erkennen, 
daß solche in geringen Mengen vorkommen kann. Die Werte schwanken 
zwischen 7,8 und 15,8%,,, die niedrigsten Werte traten mittags, die 
höchsten morgens und abends auf. Es ist also nicht anzunehmen, daß 
der Rohrzucker hier Tagesassimilat ist. Auch die Hexosen sinken gleich 
morgens weiter bis über Mittag ab, um dann erheblich anzuwachsen, 
so daß um 16% ein beträchtlicher Gesamtzuckerwert erreicht wird. Die 
Stärke wird vormittags mäßig, am späteren Nachmittag aber ausgiebig 
vermehrt. Um 14% Uhr findet sich plötzlich eine Abnahme, die zeitlich 
mit dem Assimilationsabfall zusammentrifft. Dies ergibt sich auch 
aus dem mikroskopischen Bild. Am Vormittag findet eine charakteri- 
stische Umschichtung statt. Um 6 Uhr enthalten die obere Epidermis 
reichlich große Körner, die erste Palisadenschicht reichlich sehr kleine, 
die zweite Palisadenschicht reichlich etwas größere, Schwamm- und Leit- 
parenchym sowie die untere Epidermis viele große Körner. Um 9 Uhr 
ist der Gehalt in der oberen Epidermis deutlich zurückgegangen, dafür 
haben jetzt die ersten Palisaden etwas größere Körner, die restlichen 
Zellen sind wenig verändert. Das Bild um 12 Uhr ist etwa das gleiche, 
auch um 14 Uhr ist Stärke in allen Schichten festzustellen, aber deutlich 
weniger im Schwammparenchym. Um 16 Uhr ist massenhaft Stärke vor- 
handen, um 19 Uhr ebenfalls, doch haben jetzt die ersten Palisaden etwas 
verloren. Die Annahme GUTTENBERGs, daß hier ein Teil der Assimilate durch 
die Epidermis auswandert, erfährt durch diesen Befund eine neue Stütze. 

Aus dem Ganzen ergibt sich, daB bis über Mittag der Gesamtkohle- 
hydratgehalt fast konstant bleibt, und nachmittags erheblich ansteigt. 
Daraus erklärt sich eine 


Erscheinung, die GUTTEN- Tabelle 17. Laurus nobilis. 3. und 4. 4. 33. 
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methode vor, so zeigen die 

Hälften vormittags geringe oder keine Gewichtszunahme wohl aber eine 
ausgiebige nachmittags. Wir haben dies auch jetzt wieder festgestellt 
(Tab. 17). 

Vormittags war das Gewicht also um 20, nachmittags um 70 mg 
gestiegen. Ein anderer Versuch (Brioni, 13. 4. 31) ergab die Differenzen: 
20 und 50 mg, frühere Versuche (1927) noch größere Verschiedenheit, 
nämlich — 33 und + 188 mg oder 8 und 141 mg. Wie die gasanalytischen 
Versuche jetzt lehren, hat diese Erscheinung ihre Ursache weder in geringer 
vormittägiger Assimilation, noch in vermehrter Atmung zu dieser Zeit. 
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Somit muß rasche Stoffableitung die Ursache bilden, die mittags plötz- 
lich sinkt, etwa gleichzeitig mit dem Tiefpunkt der Assimilationskurve. 
Wichtig ist, daß die Brauchbarkeit der Blatthälftenmethode auch für 
Blätter von der Art des Lorbeers damit erwiesen ist. Aus den Analysen 
ergibt sich zwischen 6 und 14% Uhr eine Gewichtszunahme von nur 5 mg, 
und zwischen 14% und 16% Uhr von 105 mg, oder zwischen 14% und 19 Uhr 
von 60 mg; die Zahlen aus beiden Methoden stimmen somit nicht schlecht 
überein. Eine zweite Analysenreihe von Laurus (28.3.33) ergab um 
10% Uhr einen Gesamt-KH-Gehalt von 156°/,,, den gleichen um 14% und 
um 17 Uhr 169°/,., somit grundsätzlich das gleiche. 

Am späten Nachmittag (19 Uhr) beobachten wir wieder starke Ab- 
leitung. Dagegen verschwanden nachts in einem besonderen Versuche 
(1.—2. 4.) keine nennenswerten Stoffmengen. 

Quercus Ilex. Wie die Tabelle lehrt, enthält die Steineiche erheblich 
weniger Hexosen als der Lorbeer, dafür erscheint hier Saccharose als 
deutliches Assimilationsprodukt.: Der vormittägige Anstieg der Glukose 
wird durch das Absinken der Saccharose etwa aufgewogen, so daß sich 
der Gesamtzucker bis Mittag wenig ändert. Da dies auch für die Stärke 
gilt, ergibt sich vormittags auch hier etwa konstanter Stoffgehalt. 
GUTTENBERG hat dies in seinen Wägeversuchen mit Blatthälften schon 
1927 gefunden, wo vormittags sogar Gewichtsverluste, nachmittags Zu- 
nahme festgestellt wurden. Diese Zunahme ergibt sich auch deutlich aus 
den Analysen. Nach 12 Uhr steigt die Menge der Zucker sowohl (besonders 
der Saccharose) als auch die der Stärke beträchtlich an. Es läßt sich von 
da ab eine- KH-Zunahme von 116 mg/qdm berechnen. GUTTENBERG 
fand seinerzeit zwischen 16 und 18 Uhr eine Gewichtszunahme von 179 mg. 
Die Zahlen passen also auch hier gut zueinander. Offensichtlich speichert 
Quercus nur nachmittags Stoffe, obwohl auch vormittags assimiliert 
wird, somit ist deutlich, daß die Ableitung, wie bei Laurus, ab mittags 
verlangsamt oder fast eingestellt wird. Das mikroskopische Bild zeigte um 
6 und 9 Uhr überall reichlich und gleichmäßig Stärke, nur die obere 
Epidermis war frei davon, die untere enthielt wenig. Um 12 Uhr war eine 
schwache Zunahme bemerkbar, das Leitparenchym wies jetzt massenhaft 
Stärke auf. Um 14 Uhr trat eine Umschichtung auf, indem die oberen 
Palisaden ihren Gehalt an Stärke verminderten, das Schwammparenchym 
solche aber massenhaft enthielt. Um 16 und 19 Uhr war überall massen- 
haft Stärke vorhanden. Das Bild stimmt also mit den durch die Analyse 
gewonnenen Werten durchaus überein. 

Phillyrea media. Die Analyse ergab an Hexosen nur Glukose, und zwar 
vormittags geringe Mengen, die nachmittags etwas ansteigen. Saccharose 
ist nur vormittags in Spuren vorhanden. Somit ist der Gesamtzucker- 
gehalt gering, tagsüber fast konstant, abends etwas ansteigend. Die 
Stärke wird vormittags deutlich vermehrt, sinkt nachmittags besonders 
um 16% Uhr stark ab, um abends wieder anzusteigen. Dies zeigt auch der 
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mikroskopische Befund. Um 6 Uhr enthält das ganze Blatt- und Leit- 
parenchym reichlich bis sehr reichlich Stärke, nur die ersten Palisaden 
weniger. Um 9 Uhr sihd auch diese reich gefüllt, am reichlichsten die 
zweite und dritte Palisadenreihe. Um 12 Uhr ist das Bild kaum ver- 
schieden. Um 14, 16 und 19 Uhr haben die ersten und die zweiten Pali- 
saden etwas verloren. Die Epidermen enthalten keine Stärke, im Alkohol- 
material aber stets Büschel von Kristallnadeln, die solchen von Mannit 
durchaus gleichen, also wohl daraus bestehen. 

Somit zeigen die Gesamtassimilate zwei Höhepunkte: um 12 Uhr und 
um 19 Uhr, unterbrochen von einem starken Sinken um 16% Uhr, zur 
Zeit des Abfalls der Assimilationskurve. Dementsprechend hatten frühere 
Wägungsversuche (GUTTENBERG 1927) sowohl eine vormittägige als auch 
nachmittägige Zunahme ergeben. Die Ausmaße waren freilich beträcht- 
lich größer, doch war es damals auch wärmer gewesen. Die nächtliche 
Abnahme an KH ist gering. In der Nacht vom 1. auf den 2.4. ver- 
schwanden nur 18 mg/qdm. 

Olea europaea. Bei dieser zweiten Oleacee fanden wir überhaupt nur 
Glukose. Sie schwankt wenig, wenn auch nachmittags deutlich mehr 
vorhanden war als vormittags. Die Stärkebildung verläuft umgekehrt, im 
ganzen ähnlich wie bei Phillyrea, da es nachmittags erst einen Abfall 
(14% Uhr) gibt, worauf ein Anstieg folgt. Es liegen somit auch hier zwei 
Inhaltsmaxima vor, eins zwischen 9 und 12 Uhr, ein zweites um 16% Uhr, 
doch sind sie nicht sehr hoch. Das Absinken um 14 Uhr entspricht dem 
Tiefpunkt der Überschußkurve zu gleicher Zeit. Die geringen Zucker- 
mengen der beiden Oleaceen und der bei Phillyrea geringe Gesamtgehalt 
an KH lassen daran denken, daß noch ein weiterer, von der Analyse 
nicht erfaßter Stoff vorliegen könnte. Das Auftreten von Mannit in 
dieser Familie ist bekannt. Es gelang uns aber nicht, ihn in dem mit 
Kohle gereinigten Extrakt nach der Vorschrift von Smıt (vgl. S. 180) 
quantitativ genau zu erfassen. 

Viburnum Tinus wächst, wie schon bemerkt, meist als Schatten- 
pflanze, so auch der Versuchsstrauch. Es fanden sich reichlich Glukose 
und Saccharose, keine Fruktose. Zwei Anstiege lassen sich beobachten, 
ein früher bei der Glukose, ein später beim Rohrzucker, so daß um 9 und 
19 Uhr die höchsten Gesamtzuckerwerte erreicht werden. Die Stärke- 
bildung verläuft steigend bis 16% Uhr, setzt aber mittags fast aus, 
gleichzeitig mit dem Abfall der Assimilationskurve. Der Gesamtgehalt 
steigt von 6—9 Uhr morgens stark an und ist dann wenig veränderlich. 

Myrtus communis. Die allein nachweisbaren Hexosen schwanken 
zusammengenommen wenig, da dem vormittägigen Ansteigen der Glukose 
ein Absinken der Fruktose entgegensteht. Die Stärke zeigt zwei Maxima, 
um 12 Uhr und um 19 Uhr, dazwischen liegt ein mäßiges Absinken um 
143 Uhr. Insgesamt ist die Stoffmenge nicht sehr hoch, am höchsten 
abends. 

16* 
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Smilaz aspera ist im wesentlichen eine Zuckerpflanze. Mikroskopische 
Proben ergaben indessen um 9 Uhr und besonders um 12 Uhr einen 
nicht unbetrachtlichen Stärkegehalt im ganzen Mesophyll, auch etwas 
im Hypoderm. Zu den übrigen Tagesstunden war nur sehr wenig vor- 
handen. Eine Stärkeanalyse wurde nicht vorgenommen. An Zuckern 
herrschen die Hexosen weit vor. Die Glukose wird morgens und nach- 
mittags vermehrt, die Fruktose nur bis 15 Uhr, die Saccharose bis 12 Uhr. 
Das hat zur Folge, daß der Gesamthöchstwert zu Mittag erscheint. 

Rhamnus Alaternus. Hier mißlangen die Stärkeanalysen. Die 
Mengen sind durch ,,+“-Zeichen nach dem mikroskopischen Bild einge- 
tragen. Rhamnus besitzt das zuckerreichste und wohl auch stoffreichste 
Blatt, denn es kommt mittags massenhaft Stärke vor. Glukose und 
Saccharose steigen deutlich zweimal an, vor- und nachmittags. Um 
14% Uhr sinkt die Zuckermenge, insbesondere die Saccharose stark ab. 
Nach dem mikroskopischen Bild ist schon morgens reichlich Stärke 
vorhanden, nur die erste Palisadenschicht enthält wenig, ebenso die 
gewellte untere Epidermis, während die obere frei ist. Um 9 Uhr sind auch 
die ersten Palisaden gefüllt und in der oberen Epidermis geringe Mengen 
von Stärke nachzuweisen. Zwischen 9 und 12 Uhr ist das Stärkemaximum 
erreicht, um 14 und 16 Uhr ist deutliche Abnahme, besonders in der 
oberen Blatthälfte festzustellen. Auch hier geht also die Stoffabnahme 
dem Sinken der Assimilationskurve parallel. 

Zusammenfassend läßt sich sagen, daß die Stoffanhäufung bei Laurus 
und Pistacia deutlich um 16% Uhr am höchsten ist und dann ein Absinken 
erfolgt. Es tritt nur dieses eine Maximum auf. Bei Quercus liegt es 
später, um 19 Uhr, ebenso bei Phillyrea, bei der aber ein zweites Maximum 
um 12 Uhr erreicht ist. Zwei Maxima zeigt Myrtus (14% und 19 Uhr), 
weniger deutlich Olea und Viburnum. Nur bei Smilax liegt das Maximum 
mittags. Laurus und Quercus sammeln vormittags kaum Stoffe, die 
meisten anderen nehmen besonders zwischen 6 und 9 Uhr an solchen zu: 
Olea, Viburnum, Smilax, Pistacia, Phillyrea. Manche Pflanzen zeigen 
dann zwischen 12 und 14% Uhr ein Absinken: Olea, Viburnum, Rhamnus, 
Laurus, bei Phillyrea liegt es erst um 16% Uhr. Die Zeiten entsprechen 
etwa den Assimilationspausen in den gasanalytischen Versuchen. Die 
nächtliche Entleerung war in den untersuchten Fällen sehr gering, was bei 
der niederen Temperatur (4—5°) und der mangelnden Atmung verständ- 
lich ist. Die Entleerung aus dem Vergleich des 19-Uhr- und des 6-Uhr- 
Wertes des gleichen Tages zu errechnen, halten wir bei unseren Pflanzen 
nicht für zulässig, da die Blätter offensichtlich Stoffe speichern, somit der 
Abendwert eines Tages keinen Schluß auf den des Vortages gestattet. 
Die Tageszunahme ist bei Laurus und Quercus am höchsten (117 und 96 mg). 
Von den anderen Pflanzen zeigen Pistacia und Phillyrea Werte zwischen 
etwa 50 und 60 mg, Olea und Viburnum noch über 40 mg, Myrtus etwas 
weniger. Die früheren Wägeversuche (Blatthälftenversuche 1927) hatten 
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ergeben: Laurus: 141 mg, Quercus 179 mg, in einer anderen Versuchsreihe 
188 mg und 80 mg, Rhamnus 81 mg, Phillyrea 214 mg. Die Werte sind 
also im ganzen höher, es herrschten aber damals viel günstigere Tempera- 
tur- und Lichtverhältnisse. Auch sind die Methoden nicht direkt ver- 
gleichbar, da die Analyse nur die KH erfaßt, der Wägeversuch aber 
alle Stoffe. 

B. Verdunkelte Blätter. 

Wie schon in der Einleitung bemerkt wurde, besteht theoretisch die 
Möglichkeit, durch Verdunklung von Blättern während des Tages den 
Gesamtverlust an Stoffen während einiger Tagesstunden vermittels 
Wägung oder auch analytisch zu ermitteln und dann, sofern die Atmungs- 
größe bekannt ist, die Menge der abgeleiteten Stoffe zu berechnen. Das 
Verfahren hat aber nur unter der Voraussetzung Wert, daß verdunkelte 
Blätter tatsächlich dasselbe Quantum an Stoffen in der Zeiteinheit 
verlieren wie belichtete. GUTTENBERG hat schon 1927 (S. 749) darauf 
aufmerksam gemacht, daß gegen diese Methode gewisse Bedenken vor- 
liegen. Verdunkelte Blätter verlieren gänz oder zum Teil die Assimilate, 
die sie in den vorhergehenden Stunden der Belichtung erzeugt hatten. 
Belichtete Blätter können aber auch noch Teile der Stoffmengen ableiten, 
die sie während der Belichtung neu bilden. Ferner darf nicht vergessen 
werden, daß die plötzliche Verdunklung während des Tages einen Eingriff 
bedeutet, der in seiner Wirkung vielleicht viel einschneidender ist als 
man zunächst annehmen möchte. Äußerlich zu beobachten ist freilich 
nur ein allmähliches Zurückgehen der Spaltenweite. Die Veränderungen 
im Stoffwechsel können nur durch die Analyse aufgedeckt werden, die 
also auch hier dem einfachen Wägeversuch vorzuziehen ist. 

Daß man aber auch durch diesen zu brauchbaren Ergebnissen kommen kann, 
zeigt eine Untersuchung von TscHESNOKOV und Bazyrina (1930), aus der klar 
hervorgeht, wie berechtigt GUTTENBERGs Bedenken waren. Mit der Blatthälften- 
methode zeigen die Verfasser zunächst, daß an verdunkelten Tabakblättern die 
Ableitung nur kurze Zeit (etwa 2 Stunden) dauert und dann fast aufhört. 

Daraus möchten wir schließen, daß während der Verdunklung alle überschüssigen 
Assimilate in kurzer Zeit verschwinden. Diese Annahme wird dadurch gestützt, 
daß auch nachts die Ableitung nur 2—3 Stunden lang dauert (bei T'ussilago Farfara). 
Dann ist aber die beobachtete Stoffableitung verdunkelter Blätter nicht normal, 
d.h. mit der am Lichte stattfindenden nicht übereinstimmend. Am Licht wird 
nämlich, wie andere Versuche der Verfasser zeigen, sehr wenig abgeleitet. Sie beweisen 
dies derart, daß sie die Zunahme an Gewicht oder an Kohlehydraten mit gleich- 
zeitiger Kohlensäureabsorption vergleichen. Bei der Kartoffel ergibt sich, daß die 
Stoffzunahme erst nachmittags gegenüber der Kohlensäureabsorption deutlich 
zurückbleibt, also erst jetzt stark abgeleitet wird. Die Erbse verhält sich allerdings 
anders. 

Wir haben zur Klärung dieser Frage, wie schon früher erwähnt, gleich- 
zeitig mit den belichteten Blättern auch solche untersucht, die während 
2—3 Stunden verdunkelt waren. Die Verdunklung von 6—9 Uhr setzt 
nur die nächtliche Verdunklung fort. Die späteren Perioden müssen 
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verraten, zu welchen Tagesstunden die Ableitung am stärksten vor sich 
geht und welche Stoffverschiebungen dabei auftreten. 

Wir geben in der nachfolgenden Tabelle 18 einen Auszug aus den 
Analysen wieder, in dem alle ermittelten Zucker als Gesamtzucker auf- 
geführt werden und besprechen dann das Verhalten der einzelnen Pflanzen. 
Tabelle 18. Abnahme der Kohlehydrate in verdunkelten Blättern. 


Verdunklungszeit 2—3 Stunden. Brioni, 2. 4. 33. 
(Klimatische Angaben s. Tabelle 16.) 









































Pflanze Zeit! m “les eer Ba 

hell dunkel Diff. bell |dunkel| Diff 

Olea europaea. . . 6 — 9 71 69 — 2 35 33 | — 2 
9 —12 95 78 —17 33 34 + 1 

12 —14% 93 69 —24 35 40 + 5 

14301630 80 75 — 5 41 37 | — 4 

16°°—19 86 76 —10 39 30 | — 9 

Gesamtdifferenz . —58 BET" 
Quercus Ilex . . . 6 — 9 66 54 —12 48 49 | +1 
9 —12 58 57 — 1 48 41 — 7 

12 —143 59 72 +13 55 48 | — 7 

14301630 60 63 + 3 63 58 | —5 

16°°—19 68 75 +7 74 66 | — 8 

Gesamtdifferenz . +10 —26 
Laurus nobilis . . | 6 — 9 67 82 +15 75 72 — 3 
9 —12 84 16 | — 8 | 62 | 96 | +36 

12 —14% 84 64 —20 57 81 +24 

1430-1630 70 88 +18 72 99 +27 

163° —19 100 87 —13 110 71 —39 

Gesamtdifferenz . — 8 +43 
Myrtus communis. | 6 — 9 74 81 + 7 83 70 | —13 
9 —12 89 75 —14 73 64 | —9 

12 —14* 97 67 —30 80 73 | — 7 

1430-1630 89 88 — 1 87 65 | —22 

16°°—19 94 81 —13 74 81 +7 

Gesamtdifferenz . —51 —44 
Phillyrea media . 6 — 9 70 73 + 3 25 37 +12 
9 —12 80 72 — 8 24 35 +11 

12 —14% 85 78 — 7 27 33 + 6 

1439-1630 70 53 —17 25 26 +1 

163°—19 65 82 +17 22 19 | — 3 

Gesamtdifferenz . —12 | +27 
Pistacia Lentiscu | 6 — 9 69 | 69 0 | 71| 74 | +3 
9 —12 : 69 62 — 7 90 53 | —37 

12 —14% 81 70 —11 79 65 | —14 

14301630 93 83 —10 82 43 | —39 

163° —19 105 67 -—38 78 74 | — 4 

Gesamtdifferenz . —66 —91 














1 Während der in dieser Rubrik angegebenen Zeiten waren die Versuchsblätter 
verdunkelt. Verglichen werden z. B. in der Kolonne 9—12 Uhr die Werte von um 
9 Uhr am Lichte gepflückten Blättern (hell) mit den Werten der von 9—12 Uhr 
verdunkelten Blätter (dunkel). 
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Tabelle 18 (Fortsetzung). 











Pf Zeit! Stärke °/s Zucker °/se 
: hell dunkel Diff. hell |dunkel| Diff. 
Viburnum Tinus . 6 — 9 82 63 --19 80 77 | —3 
9 —12 95 84 —11 96 85 | —11 
12 —14° 100 68 —32 85 84 — 1 
14391630 102 74 —28 85 82 — 3 
1630-19 111 81 —30 81 113 +32 





Gesamtdifferenz . —120 +14 





























Rhamnus Alaternus | 6 — 9 ++ [+++ 110 | 119 + 9 
9 —12 +++ +++ 139 | 124 | —15 

12 —142° | +++ + 139 92 | —47 

1430-1630 | ++ ++ 99 | 118 | +19 

163°—19 ++ | +++ 121 | 131 +10 

Gesamtdifferenz . —24 
Smilax aspera . . | 6 — 9 99 | 103 | + 4 
9 —12 99 95 | — 4 

12 —14% ; 115 | 109 | — 6 

14301630 109 | 101 | — 8 

16°°—19 95 87 | —8 

Gesamtdifferenz . —22 


Olea europaea. Die allein vorhandene Glukose verändert sich im 
Dunklen tagsüber nur unerheblich. Mittags gibt es einen kleinen Zuwachs, 
und abends zwischen 16 und 19 Uhr setzt eine stärkere Auswanderung ein. 
Anders die Stärke: sie sinkt stets rapide, so daß nach 2—3stiindiger 
Verdunklung höchstens etwas mehr als am Morgen vorhanden ist. Da diese 
morgendliche Menge anscheinend zähe festgehalten wird, sei sie als Grund- 
wert bezeichnet. Da an Stelle der abgebauten Stärke kaum neuer Zucker 
erscheint, muß tagsüber eine rasche Ableitung erfolgen. Der größte 
Stärkeschwund liegt, wie am Licht, um 14% Uhr, von da ab wird die 
Gesamtableitung geringer. 

Laurus nobilis. Die hier erhaltenen Werte sind völlig unklar. Zwischen 
9 und 16% Uhr nehmen die Zucker im Dunklen zu. Dies wäre verständ- 
lich, wenn gleichzeitig eine erhebliche Stärkeabnahme stattfände. Diese 
ist aber gering, am ausgiebigsten wieder um 14% Uhr, zweimal treten sogar 
Zunahmen auf. Insgesamt ergibt sich statt Abnahme Zunahme an KH. 
Es hat also den Anschein, als ob hier im Dunklen Zucker aus einem anderen 
Körper frei gemacht würden. Ein zweiter abgekürzter Versuch ergab von 
645-1045 Uhr KH-Zunahme, von 14% _—17 Uhr Abnahme, im ganzen ein 
ähnliches, wieder unverständliches Ergebnis. Bei Laurus zeigen die Ana- 
lysen ganz klar, daß die Verdunklung abnorme Verhältnisse schafft. 
Die Analysen der Lichtblätter hatten ein durchaus klares Bild ergeben, das 
der Dunkelblätter ist in zwei Versuchsreihen ganz verworren. Man wird 
unmöglich annehmen können, daß im Hauptversuch die Analysen der 


1 Vgl. Anmerkung 1 auf 8. 232. 
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Lichtblätter alle richtig, die der Dunkelblätter aber fehlerhaft waren 
(je etwa 30 doppelt durchgeführte Analysen). Besonders auffällig ist, 
daß zweimal am Tege der Gesamtwert der KH im Dunklen viel höher 
ist als im Licht. Nur abends gibt es im Dunklen starken Zuckerveriust, 
etwa den gleichen wie bei hellen Blättern. 

Pistacia Lentiscus. Die Zucker sinken während der Verdunklung stark 
ab, und zwar, wie die Einzeluntersuchung lehrte, sowohl beide Hexosen 
als auch die Saccharose. Dasselbe gilt von der Stärke. Sie erreicht bald 
ihren Grundwert. Die Ableitung vollzieht sich hier also sehr rasch. 

Phillyrea media. Die Zucker vermehren sich bis 14% Uhr im Dunklen, 
später bleibt sie fast konstant. Die Zuckervermehrung wird sowohl durch 
Glukose- als auch durch Saccharosezuwachs bedingt und könnte durch 
die gleichzeitige Stärkeabnahme erklärt werden. Bis 14 Uhr erfolgt 
keine Ableitung. Die Stärke sinkt fast immer rasch bis etwa auf den 
Grundwert, besonders auffällig und gleich stark wie am Licht von 14 bis 
16 Uhr. Anschließend nimmt sie im Dunklen sehr stark zu, während 
sie am Licht weiter sinkt. Diese Zunahme scheint sich auch am nicht- 
verdunkelten Blatt in der Nacht zu vollziehen, denn bei Phillyrea ist 
morgens mehr Stärke vorhanden als abends. Sieht man demnach vom 
19-Uhr-Wert ab, so herrscht nachmittags schwache Ableitung, die aber 
auch dann die vormittägige Zunahme nur etwa ausgleicht. 

Viburnum Tinus verliert im Dunklen dauernd etwas Zucker und alle 
neugebildete Stärke, die oft (besonders wieder um 14% Uhr) unter den 
Grundwert sinkt. Am Abend erfolgt starke Zunahme des Rohrzuckers, 
der wohl aus nicht mehr abgeleiteten Stärkeabbauprodukten entsteht. 
Im ganzen findet also eine rasche und ausgiebige Ableitung statt. 

Quercus Ilex. Ab 9 Uhr sinken alle drei Zucker dauernd und beträcht- 
lich. Vorher wird Rohrzuckerabnahme durch Hexosenzuwachs etwa 
ausgeglichen. Die Stärke sinkt genau wie am Licht nur vormittags, 
nachmittags wird sie vermehrt. Der Versuch ergibt also, daß hier Ab- 
leitung nur vormittags eintritt, während nachmittags im Dunklen aus 
Zuckern Stärke gebildet wird. Stoffzunahme zu dieser Zeit war schon 
aus den Lichtversuchen zu entnehmen, und dies stimmt auch mit den 
älteren Wägeversuchen überein. 

M yrtus communis. Die Hexosen sinken tagsüber deutlich ab, am stärk- 
sten um 16% Uhr. Dasselbe gilt für die Stärke, die sich rasch dem Grund- 
werte nähert und weitaus am stärksten um 14% abgenommen hat. Die 
Ableitung erfolgt also schnell. 

Smilax aspera zeigt zu gleichen Stunden in verdunkelten Blättern 
annähernd denselben Stoffgehalt wie in belichteten. Morgens nehmen 
alle Zucker zu, später nehmen sie insgesamt, aber sehr wenig ab. 

Rhamnus Alaternus. Am Morgen wird der Zucker etwas vermehrt, 
dann erfolgt mäßiges, um 14 Uhr, wie am Licht, rapides Absinken, das 
hauptsächlich durch die Saccharose bedingt wird, später steigt diese 
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wieder an. Die Stärke wird bis mittags nicht abgebaut, nachmittags ab 
14 Uhr sehr deutlich, woraus sich die Zuckerzunahme erklären dürfte. 
Offenbar herrscht vormittags die stärkere Ableitung. 

Überblickt man das Ganze, so ergibt sich zunächst, daß sich die ein- 
zelnen Pflanzen bei Verdunklung sehr verschieden verhalten. Die einen 
ändern ihre Zuckerwerte kaum: Olea, Viburnum; die abgebaute Stärke 
wird also schnell abgeleitet. Bei anderen nehmen die Zucker ab: Pistacia, 
Quercus, Myrtus, Rhamnus, Smilax; somit muß die Ableitung noch aus- 
giebiger sein. Bei Phillyrea und Laurus häuft sich der Zucker, was für 
langsame Ableitung spricht. Die Stärke nimmt im Dunklen bei Laurus, 
Quercus und Phillyrea in einzelnen Stunden zu, bei den übrigen Pflanzen 
nimmt sie rasch ab, oft bis etwa auf den Grundwert, am stärksten 
fast bei allen Pflanzen um 14% Uhr, um diese Zeit auch die Saccharose 
von Rhamnus. Bei Phillyrea und Laurus wird insgesamt am Licht 
viel abgeleitet, im Dunklen nicht, woraus klar hervorgeht, daß die 
Verdunklung abnorme Verhältnisse schafft. Ähnliches gilt für die Zucker 
von Rhamnus. 

Man kann nun aus Zucker und Stärke den Gesamtverlust in der Zeit 
von 6—19 Uhr berechnen. Wir haben dieses durchgeführt und erhielten: 


























Tabelle 19. 
Zu- und Abnahme an KH im Dunklen Abnahme am Licht 
Pflanze Stärke Zucker Gesamtverlust Gesamtverlust 

"leo "loo "lee mg/qdm mg/qdm 
Laurus nobilis .. — 8 +43 0 0 —52 
Myrtus communis . — 51 —44 — 95 —104 — 9 
Olea europaea . . . — 58 — 9 — 67 —115 —22 
Phillyrea media . . — 12 +27 0 0 — 34 

(von 6—16% Uhr) | (— 29) | (+30) 

Pistacia Lentiscus . — 66 —91 —157 —231 —31 
Quercus Ilex. . . . + 10 —28 — 18 — 37 —17 
Rhamnus Alaternus . —24 —50 
Smilax aspera . . . —22 —26 
Viburnum Tinus . . —120 +14 —106 —124 — 8 





Würde man diese Verluste im Dunkeln den früher ermittelten Über- 
schüssen zurechnen, so erhält man bei Olea, Pistacia, Viburnum und 
Myrtus Werte, die sehr hoch sind und sicher über die Tagesassimilation 
hinausgehen. Dies wird uns beim Vergleich mit den Werten, die nach 
der gasanalytischen Methode gewonnen wurden, nochmals beschäftigen. 
Hier kann aber schon gesagt werden, daß bei manchen Pflanzen das Ver- 
halten der Stärke darauf hinweist, daß die Verdunklung eine Abwande- 
rung bewirkt, die viel höher ist als die gleichzeitige am Licht. Die Stärke 
sinkt rasch auf den Grundwert. Dieses starke Absinken erfolgt normaler- 
weise erst abends oder in der Nacht, also bei gleicher Bedingung, nämlich 
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dem Stillstand der Assimilation im Dunklen. Die rapide Abnahme der 
Stärke bei kurzer Verdunklung ist also offenbar keine normale Erschei - 
nung, und die so gewonnenen Ableitungswerte sind sicher höher als die 
normale Ableitung am Licht. 

Auch an belichteten Blättern ist bei einigen Pflanzen etwas nach 
Mittag Abnahme der Assimilate festzustellen, so von Stärke bei Laurus, 
Phillyrea, Olea, Myrtus, von Zuckern bei Laurus und Rhamnus. Das 
sind aber gerade die Blätter, die bei den gasanalytischen Versuchen gleich- 
zeitig tatsächlich eine Unterbrechung der Assimilation erkennen ließen. 
Die Stoffabnahme macht sich auch an verdunkelten Blättern dieser 
Pflanzen sehr deutlich bemerkbar. Zu dieser Zeit wird eben nicht oder 
kaum assimiliert, und es wird offenbar erst ein Teil der Stoffmengen, 
besonders aus den Palisaden entfernt, bevor die Assimilation wieder ein- 
setzt. Dieser Befund ist deshalb von Bedeutung, weil er lehrt, daß die 
Assimilationspause nicht einfach dadurch bewirkt wird, daß in den Assi- 
milationszellen für neue Assimilate ‚kein Platz‘ mehr vorhanden ist, 
vielmehr reagiert das Blatt als Ganzes auf die Überfüllung, wartet sozu- 
sagen erst eine beträchtliche Stoffabnahme ab und beginnt erst dann 
wieder zu assimilieren. An den belichteten Blättern beobachtet man zu 
dieser Zeit auch mikroskopisch eine Stärkeabnahme, besonders in den 
Palisaden. Diese ist auch nach Verdunklung, wenn auch oft nicht sehr 
deutlich, festzustellen. Das dauernde Vorhandensein reichlicher Stärke- 
mengen erschwert die Beurteilung eben sehr. Jedenfalls erfährt unsere 
Annahme, daß die Assimilationspause die Folge einer Überfüllung des 
Mesophylls und der Leitungsbahnen ist, durch den analytischen Befund 
eine Stütze. 


VIII. Kohlehydratgehalt im Sommer (Korsika). 
A. Belichtete Blätter. 


Ein Teil des Materiales für diese Versuche wurde am 2. 9. 33 in Korsika 
um 7, 10, 12, 15, 18 Uhr gesammelt. Gleichzeitig wurden Blattbüschel 
von 7—10, 10—12, 12—15, 15—18 Uhr verdunkelt. In der Nacht vorher 
war der schon früher genannte Gewitterregen niedergegangen. Die 
klimatischen Faktoren sind in der Tabelle 21 und 22 enthalten. Dazu 
ist nur noch zu bemerken, daß die Pflanzen bis 7% Uhr im Schatten standen, 
dann bis 15 Uhr die Sonne frei schien und von da ab erst Dunst-, später 
auch Wolkenbildung einsetzte. Weitere Objekte wurden zu gleichen 
Stunden am 12.9. gesammelt. In der vorhergehenden Nacht war 1 mm 
Regen gefallen, vormitiags war die Sonne durch eine dünne Wolken- 
schicht etwas verschleiert, der Schleier wurde nachmittags sehr zart, 
ohne ganz zu verschwinden. Alle Blätter stammen von den auch früher 
benutzten Exemplaren. Stärke fehlte im Sommer im Mesophyll aller 
untersuchten Pflanzen stets gänzlich. Bei Laurus und Olea fand sich 
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solche im Leitparenchym. Die Tabelle enthält somit nur die Zucker- 
werte. Der Gesamtzucker ist auch hier auf 1 qdm Blattfläche umgerechnet 
worden. Der Umrechnung liegen folgende Werte zugrunde: 


Tabelle 20. 
1 g Trockengewicht = n qdm Blattfläche. 
Arbutus Unedo :.... 0,67 Olea europaea . . . . . . 0,53 
Cistus albidus . . . . . . 0,76  Phillyrea angustifolia . . 0,51 
Cistus monspeliensis . . . 0,37  Pistacia Lentiscus . . . . 0,45 
Taurus nobilis. . . . . . 0,62 Quercus Ilex . . . . . . 0,46 
Myrtus communis . . . . 0,74 Smilax aspera . . . . . 0,73 


Die Werte von Arbutus, Laurus, Olea, Quercus sind denen der Früh- 
jahrspflanzen von Brioni sehr ähnlich. Die Werte von Phillyrea, Pistacia, 
Smilax und M yrtus sind niedriger, die Blätter also schwerer. Bei Phillyrea 
ist das nicht überraschend, da in Korsika die extrem sklerophylle Ph. 
angustifolia auftritt, aber auch bei Myrtus und Pistacia liegt die Ursache 
wohl nicht an der Jahreszeit, sondern an dem viel trockeneren und allseits 
besonnten Standort, der eine derbere Ausbildung des Blattes zur Folge 
hatte. Bei Smilaz lag im Frühjahr die breite Schattenform, im Sommer 
die schmale Sonnenform vor. 

Das Gesamtergebnis ist viel einheitlicher als das des Frühjahres. 
Während die Zuckermengen zu dieser Jahreszeit tagsüber steigen, somit 
zu den einzelnen Tagesstunden wechselnd sind, herrscht im Sommer 
weitgehende Konstanz. Besonders die Hexosen schwanken bei Quercus, 
Pistacia, Laurus, Phillyrea, Olea und den Cistus-Arten nur in sehr engen 
Grenzen. Die Glukose ist so gut wie konstant, die Fruktose sinkt bei 
einigen Pflanzen mittags ab (Quercus und Pistacia), bei anderen etwas 
später (Laurus und Smilax), wieder fehlt sie den Oleaceen. Die Saccharose 
steigt im Laufe des Tages schwach, aber deutlich an (Quercus, Pistacia, 
Myrtus), zum Teil unter Schwankungen, so besonders bei Arbutus und 
Smilax. In den heißesten Tagesstunden nimmt sie bei diesen beiden 
ab, offenbar ist sie das wesentliche Tagesassimilat. Die Hexosen 
liefern den ‚„Grundzucker“. Gegenüber dem Frühjahr erscheint Sac- 
charose neu bei Myrtus, dagegen fehlt sie jetzt bei Phillyrea. Auch 
Laurus, Olea und die Cistrosen besitzen keine. Der Gesamtzucker zeigt 
bei Quercus, Pistacia, Olea und Myrtus zwei Zunahmen, eine am Vor- 
mittag, die andere am Abend, entsprechend den relativ günstigsten Assimi- 
lationszeiten. Bei Smilax steigt er dauernd etwas an, bei Arbutus sinkt 
er tagsüber mit einer kleinen Zunahme am Abend. Laurus, Phillyrea 
und die Cistus-Arten zeigen fast konstante Werte. Die minimaie oder 
fehlende Assimilation drückt sich also auch in den Analysen aus, und die 
völlig klaren, übereinstimmenden Zahlen bilden überdies einen deutlichen 
Beweis dafür, daß die Methodik eine einwandfreie war. Der quantitative 


eu 


nen 


| 
| 
| 








238 





Tabelle 21. Kohlehydratgehalt der Hartlaubblätter zu 
Tagesstunden. Korsika, 2. 9. 33. 


Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 





verschiedenen 
































Versuchszeiten . . . . . . . . . 15 18 
Lufttemperatur, LT® . . . . .. 25,5 24 
aE 40 36 
Relative Feuchtigkeit, RF% . . . 67 72 
Relative Lichtmenge, RL . . . 7,98 3,08 
Gesamtzucker 
Pflanze, Bilanz Zeit 
*e | mg/adm 
Quercus Ilex 7 34 2 27 63 136 
Standort Ib 10 39 3 34 76 165 
12 39 0 30 69 | 150 
15 35 3 32 70 | 152 
18 39 6 37 82 | 178 
Tagesgewinn . . . 57 
Tagesverlust. . . . 15 
Mengenzunahme . . 42 
Pistacia Lentiscus . 7 26 22 0 48 106 
Standort I 980 27 22 5 54 120 
12 22 19 8 49 108 
15 24 17 7 48 106 
18 31 20 10 61 135 
Tagesgewinn . . . | 43 
Tagesverlust. . . . | 14 
Mengenzunahme . . | 29 
M yrtus communis 7 45 32 98 | 132 
Standort II 10 57 44 121 | 163 
12 58 39 118 159 
15 57 55 138 186 
18 54 62 133 179 
Tagesgewinn . . . 58 
Tagesverlust. . . . 11 
Mengenzunahme . . 47 
Phillyrea angusti- 
OS: - à 7 41 0 0 41 80 
Standort I 930 36 0 0 36 70 
12 36 0 0 36 70 
15 36 0 0 36 70 
18 39 0 0 39 76 
Tagesgewinn . . . 6 
Tagesverlust. . . . 10 
Mengenabnahme . . 4 
Arbutus Unedo. . 7 49 56 7 112 168 
Standort I 10 44 50 2 96 143 
12 34 38 7 79 117 
15 26 31 + 61 91 
18 35 15 88 131 
Tagesgewinn . . 40 
Tagesverlust. . . . 77 
Mengenabnahme. . 37 
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Tabelle 22. Kohlehydratgehalt der Hartlaubblätter zu verschiedenen 
Tagesstunden. Korsika, 12. 9. 1933. 






































Außenfaktoren. 
Versuchszeiten . . . . . . 7 103° 12 15 18 
Lufttemperatur, LT® 23,5 25 28 28 25,2 
Solarthermometer, ST° . . — 36 37 42 30 
Relative Feuchtigkeit, RF% 91 87 60 62 72 
Relative Lichtmenge, RL . 1,19 7,33 — 15,97 3,67 
Pflanze, Bilanz ae) OR ee sat mt x mr À 
in ~ r "lee mg/qdm 

Laurus nobilis . . . 7 43 45 0 88 14] 
Standort V 103° 43 41 0 84 135 
12 44 40 0 84 135 

15 46 37 0 83 133 

1730 43 43 0 86 138 

Tagesgewinn . . 5 
Tagesverlust. . . . 7 
Mengenabnahme . . 2 
Olea europaea . . . 7 31 0 0 31 58 
Standort III 1030 31 0 0 31 58 
12 38 0 0 38 71 

15 29 0 0 29 54 

18 38 0 0 38 72 

Tagesgewinn 31 
Tagesverlust. . . . 17 
Mengenzunahme . . 14 
Smilax aspera. . . 7 37 3 10 59 68 
Standort V 103° 40 3 10 53 72 
12 57 a 7 68 93 

15 54 2 13 69 94 

18 57 3 15 75 102 

Tagesgewinn 34 
Tagesverlust 0 
Mengenzunahme. . 34 
Cistus albidus . . . 7 13 5 0 18 23 
Standort II . . . . 10 14 5 0 19 25 
12 13 6 0 19 25 

15 10 3 0 13 17 

18 13 2 0 15 19 

Tagesgewinn : 4 
Tagesverlust. . . - 8 
Mengenabnahme. . 4 
Cistus monspeliensis 7 14 1 0 15 40 
Standort I 10 12 1 0 13 35 
12 12 4 0 16 43 

15 12 3 0 15 40 

18 13 3 0 16 43 

Tagesgewinn . 11 
Tagesverlust. . . - 8 
Mengenzunahme . . 3 
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Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 


Vergleich zwischen dem Gehalt zu beiden Jahreszeiten ist sinngemäß 
nur bei Betrachtung der Mengen pro Quadratdezimeter Blattfläche zu 
ziehen. Wir lassen die Zahlen hier folgen: 


Tabelle 23. Gesamtzucker in mg pro Quadratdezimeter zu 
verschiedenen Tagesstunden. 


















































Pflanze Frühjahr Sommer 

4 Zeit >| 6 9 12 | 14% | 16% | 19 7 | 10 | 12 | 15 | 18 
Laurus . 115 95 87 | 110 | 169 | 124] 141 | 135 | 135 | 133 | 138 
Myrtus . 93 82 89 97 83 95 | 132 | 163 | 159 | 186 | 179 
Olea 7% 60 56 60 70 67 67 58 58 71 54 | 72 
Phillyrea 34| 33| 37| 34| 30| 54] 80| 70) 70| 70| 76 
Pistacia . 104 | 132 | 116 | 120 | 114 | 114 | 106 | 120 | 108 | 106 | 135 
Quercus . 100 | 100 | 114 | 131 | 154 | 168 | 136 | 165 | 150 | 152 | 178 
Smilax 61 87 | 101 96 84 75 68 72 | 9 94 | 102 


Etwa verdoppelt ist der Zuckerwert bei Phillyrea und Myrtus. Bei 
Quercus und Laurus ist die Überhöhung zu den einzelnen Tagesstunden 
verschieden, sehr beträchtlich am Vormittag, kaum oder nicht am Nach- 
mittag zu den Stunden, wo im Frühjahr starke Zuckeranhäufung zu beob- 
achten war. Olea und Smilax fallen durch Werte, die denen des Früh- 
jahres gleichen, ganz aus der Reihe. Diese Fragen werden uns später bei 
Besprechung der osmotischen Werte nochmals beschäftigen. Der Gehalt 
an Gesamtkohlehydraten ist infolge der Stärkebildung im Frühjahr 
viel höher (vgl. Tabelle 16). Er beträgt das l!/,- bis 3fache des Sommer- 
wertes. 


B. Verundkelte Blätter. 


Verdunkelte Blätter mußten zeigen, ob im Sommer tagsüber Ablei- 
tung stattfindet, die höher ist als bei belichteten Pflanzen. Dies war teils 
gar nicht, teils nur in einem sehr beschränkten Maße der Fall. Von den 
untersuchten Pflanzen verlor Phillyrea zu allen Tagesstunden zwischen 
7 und 18 Uhr keinen Zucker, ähnlich am Licht. Quercus und M yrtus 
verloren, zwischen 10 und 12 Uhr verdunkelt, etwa die Mengen, die sie 
zwischen 7 und 10 Uhr am Lichte gebildet hatten. Dazu kommt bei 
Myrtus ein weiterer Verlust am späten Nachmittag, der sich auch an den 
belichteten Blättern deutlich bemerkbar macht. Zu diesen Zeiten gab 
es auch am Licht Verluste. Pistacia verliert von 10 Uhr ab sehr 
geringe Mengen, Arbutus etwas mehr am Morgen zwischen 7 und 9 Uhr, 
was mit dem Verhalten der belichteten Blätter hier durchaus überein- 
stimmt. Die Verluste betreffen bei Quercus nur Glukose und Saccharose, 
bei Pistacia nur Fruktose und Saccharose, bei den anderen Pflanzen 
alle drei Zucker. In Anbetracht der geringen Mengen genügt die An- 
führung der Gesamtzuckerverluste. 
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Tabelle 24. Verluste an Gesamtzuckern in verdunkelten Blättern. 
Korsika, 2. 9. 33. 


























Verdunk- Quercus Pistacia Myrtus Phillyrea Arbutus 
jungezeiten Le, || mg/adm | * |mgiadm| ‘ |mgiadm| “ |me/qam| + mg/qdm 
7—10 0 0 0 0 0 0 0 0 26 38 
10—12 16 34 3 7 16 21 0 0 0 0 
12—15 0 0 9 20 0 0 0 0 0 0 
15—18 0 0 3 7 20 27 0 0 0 0 
18— 7 20 43 13 28 36 48 0 0 +24| +35 

















Die Werte stellen die Differenzen dar zwischen den belichteten Blättern und 
solchen, die anschließend 2—3 Stunden lang verdunkelt wurden, z. B. Phillyrea 
7 Uhr belichtet 41°/,,, von 7—10 Uhr verdunkelt 41°/,,, Verlust = 0. Die Außen- 
faktoren enthält Tabelle 21. 


In einzelnen Fällen enthielten die verdunkelten Blätter ganz geringe 
Stoffmengen mehr als die belichteten. Da es sich um verschiedene Blätter 
handelt, ist das nicht verwunderlich, viel eher die Tatsache, daß die ver- 
schiedenen Blätter so weitgehend übereinstimmten. Es war freilich 
dafür gesorgt worden, daß sie von ein und denselben Pflanzen und dem 
gleichen Hauptast stammten. Die Zunahmen lagen nur in zwei Fällen 
über 10°/,,, nämlich einmal bei Myrtus (zwischen 12 und 15 Uhr 18°/,,) 
und einmal bei Arbutus (von 15—18 Uhr, hier allerdings sehr auffällig, 
44°/,,). Die Ursache dieses Befundes bleibt unbekannt, doch scheint bei 
Arbutus tatsächlich eine abendliche Zuckervermehrung vorzuliegen, die 
ohne künstliche Verdunklung später eintritt. Denn Arbutus hat als einzige 
Pflanze morgeus einen höheren Zuckerwert als abends; er beruht auf 
Anwachsen der Hexosen. Die anderen Pflanzen verlieren nachts etwa die 
Mengen, die sie am Tage gewonnen hatten, wenn man als Maß dafür den 
Unterschied zwischen den 18-Uhr- und den 7-Uhr-Werten der Lichtblätter 
benutzt. 

Insgesamt zeigt Myrtus den stärksten, Phillyrea den geringsten 
sommerlichen Stoffwechsel. 


IX. Vergleich der Ergebnisse beider Methoden. 


Es war von vornherein kaum zu erhoffen, daß es gelingen würde, 
eine völlige Übereinstimmung zwischen den Ergebnissen der gasanaly- 
tischen Untersuchung und denen der KH-Analyse zu erzielen. Nicht nur 
sind die den beiden Methoden zur Unterlage dienenden Blätter verschieden, 
sondern auch die Versuchstage sind nicht die gleichen. Das Blattmaterial 
der Gasanalyse reicht für die KH-Analyse nicht aus, für diese müssen 
größere Blattmengen herangezogen werden. Ferner ist es auch zu zweit 
nicht möglich, alles gleichzeitig zu machen. Doch war zu hoffen, daß 
sich im großen ganzen eine sinngemäße Übereinstimmung ergeben würde. 
Ob eine solche erreicht wurde, soll im folgenden besprochen werden. 
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Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 


Die Beurteilung der Verhältnisse im Frühjahr ist dadurch erschwert, 
daß unbekannt bleibt, wie groß die tatsächliche Ableitung tagsüber ist. 
Wir wiesen schon früher darauf hin, wie unsicher die an verdunkelten 
Blättern gewonnenen Werte sind. 

Beim Vergleich ist folgendes zu berücksichtigen. Die Gasanalyse gibt 
den Wert des Assimilationsüberschusses und den der Gesamtassimilation 
an. Der Überschuß, der so bestimmt wurde, ist nicht der gleiche, den man 
als Mengenzunahme im Blatt findet, denn der Überschuß ist nur 
gleich Gesamtassimilation weniger Atmung, die Mengenzunahme gleich 
Gesamtassimilation vermindert um Atmung und Ableitung. Somit ist 
zu erwarten, daß die Mengenzunahme geringer ist, als der Überschuß, 
und die Differenz beider müßte theoretisch gleich der Menge der abge- 
leiteten Stoffe sein. 

Für einen Vergleich besonders günstig sind die Frühjahrswerte von 
Olea europaea. Die sechsmal am Tage bestimmten Assimilationswerte 
wurden als Unterlage für die Berechnung des täglichen Gesamtüber- 
schusses und der täglichen Gesamtassimilation benutzt. Dabei wurde 
so vorgegangen, daß der von 6% bis 7 Uhr ermittelte Wert als gültig für 
die Zeit von 6—7 Uhr betrachtet wurde, der von 9—9* Uhr ermittelte 
für die Zeit von 9—10 Uhr usw. Als Werte für die Zwischenzeiten wurden 
die Mittelwerte zwischen den vorhergehenden und den nachfolgenden ein- 
gesetzt. So erhält man z. B. für Olea als Überschuß: 


Zeit |6—7|7—88—9/9—10/10—11/11—12/12—13/13—14/14 —15|15—16|16—17|17—18|18—19 
ng CO, |2,88]3,24|3,24] 3,60 | 5,33 | 5,33 | 7,06 | 5,32 | 3,59 | 6,05 | 8,51 | 7,16 | 5,82 





Insgesamt sind das 67,13 mg CO,, aus denen sich 45,65 mg Glukose 
bilden können. 

Die Gesamtassimilation und die Atmung lassen sich in gleicher Weise 
für den ganzen Tag schätzungsweise errechnen. Wir erhalten dabei: 





mg CO, mg Zucker 














Gesamtassimilation . . . - 142 96 
Atmung ........ 75 52 
AssimilationsüberschuB . . 67 +4 
Die KH-Analyse ergab an belichteten Blättern: 
Tagesgewinn . . . . . . . . 46 mg Zucker 
Tagesverlust . . . . . . . . 23 mg ,, 
Mengenzunahme . . . . . . Bm i, 


Nach dem früher Gesagten wäre AssimilationsüberschuB vermindert 
um die Mengenzunahme gleich der Menge der abgeleiteten Stoffe. Führen 
wir die Rechnung durch, so erhalten wir 21 mg. Es wären also von 
96 assimilierten mg Zucker 52 mg veratmet, 21 mg abgeleitet worden, 





—19 
‚82 
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verbleiben 23 mg Mengenzunahme. Der Tagesverlust am Licht betrug 
nur 23 mg, der Verlust im Dunklen aber 115 mg. Würden wir diesen zu 
der Mengenzunahme addieren, so bekämen wir die unwahrscheinlich 
hohe Gesamtausbeute von 138 mg. 

Die Blätter des gasanalytischen Versuches zeigen zwei Assimilations- 
maxima: 12 und 16% mit Unterbrechung um 14% Uhr. Bei der KH- 
Analyse finden wir zweimal Speicherung: 9—12 Uhr und 16% Uhr mit 
Unterbrechung um 14% Uhr; hierin herrscht also gute Übereinstimmung. 


Versuchen wir die gleiche Rechnung für Quercus durchzuführen. 
Die Zahlen sind: 





mg CO, mg Zucker mg Zucker der KH-Analyse 





Gesamtassimilation . . . 83 56 Tagesgewinn . . . . 96 
DOIN osc eine 37 25 Tagesverlust . . . . 17 
AssimilationsüberschuB . 46 31 Mengenzunahme .. 79 











Bei Quercus wurden Überschüsse erst um 10 Uhr nachgewiesen, waren 
aber wohl schon vorher, etwa ab 8 Uhr, vorhanden. Dies wurde mit- 
berücksichtigt. Für Gesamtassimilation und Atmung wäre für die nicht- 
geprüfte Zeit von 6—7 Uhr vielleicht noch etwas zuzuschlagen, da es 
sich aber nur um einen geringen Betrag handeln kann, sahen wir 
davon ab. 

Eine weitere Überlegung ergibt nun: Der Assimilationsüberschuß 
ist kleiner als die Mengenzunahme, also haben die Blätter im Rezipienten 
weniger assimiliert als die im Freien. Das ergibt sich auch daraus, daß 
der Tagesgewinn viel höher ist als die Gesamtassimilation. Auffällig 
gering ist der Tagesverlust. Im Dunklen hatte er 37 mg betragen. 
Verwenden wir diesen Wert und ziehen die Atmung ab, so bleibt die sehr 
geringe Ableitung von 12 mg. 

Bei Myrtus ergibt die Berechnung folgendes: 





mg CO: mg Zucker mg Zucker der KH-Analyse 





Gesamtassimilation . . 39 26,7 Tagesgewinn . . . . 36 
A. 4). ehr 16 10,9 Tagesverlust . . . . 9 
Assimilationsüberschuß . 23 15,8 Mengenzunahme . . 27 











Die Gesamtassimilation und der ÜberschuB sind wieder kleiner als 
der Tagesgewinn und die Mengenzunahme, also haben auch hier die Blätter 
im Rezipienten schwächer assimiliert. Wieder kann man schließen, daß 
die Ableitung nicht groß gewesen sein kann. Der Verlust im Hellen ist 
etwa gleich der Atmung. Im Dunklen wurden 104 mg Stoffe verloren, 
der Wert ist offenbar viel zu hoch und nicht normal. 


Planta Bd. 24. 17 
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Bei Viburnum finden wir: 
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mg CO; mg Zucker mg Zucker der KH-Analyse 
Gesamtassimilation . . . 27,6 18,8 Tagesgewinn . . . . 42 
Atmung ....... 3,8 2,6 Tagesverlust . . . . 8 
AssimilationsüberschuB . 23,8 16,2 Mengenzunahme . . 34 





Auch hier also hôhere Assimilation der freien Pflanze und offenbar 
nur geringe Ableitung. Der Ableitungswert im Dunklen mit 124 mg ist 
zu hoch. 

Bei Phillyrea wollen wir erst den Versuch vom 29. 3. mit der Analyse 
vergleichen. 




















mg CO; mg Zucker mg Zucker der KH-Analyse 
Gesamtassimilation . . . 102 69 Tagesgewinn . . . . 59 
AR 154: “5. ne 19 12,5 Tagesverlust . . . . 34 
Assimilationsüberschuß . 83 56,5 Mengenzunahme . . 25 





Hier können wir also die Ableitung berechnen. Sie betrüge 31,5 mg. 
Wir können auch sagen: Gesamtassimilation (69 mg) — Atmung (12,5 mg) 
— Ableitung (31,5 mg) = 25 mg (Mengenzunahme). 

Wählen wir zum Vergleich den anderen Versuchstag (28. 3.), so ändert 
sich das Bild, denn an diesem Tage wurde im Rezipienten nur sehr wenig 
assimiliert. 

Bei Laurus finden wir, wenn wir die KH-Analyse mit dem gasana- 
lytischen Versuch vom 31.3. vergleichen: 

















mg CO: mg Zucker mg Zucker der KH-Analyse 
Gesamtassimilation . . . 59 40 Tagesgewinn . . . . 117 
rrr 3,8 2,3 Tagesverlust . . . . 52 
AssimilationsüberschuB . 55,2 37,7 Mengenzunahme . . 65 


Die freien Zweige hatten offenbar viel mehr assimiliert und beträcht- 
lich abgeleitet, da die Atmung bei Laurus stets gering war. Der Versuch 
vom 27.3. ist leider unvollständig, er hätte viel höhere Werte erbracht, 
anscheinend etwa das Doppelte an Gesamtassimilation und Überschuß. 
Dann würden sich die Werte aus beiderlei Methoden nähern. Umgekehrt 
ergibt der Versuch vom 25.3. noch viel niedrigere Werte, woraus die 
starken Schwankungen zu dieser Jahreszeit klar hervorgehen. 

Bei Pistacia ist die Differenz der Werte beider Methoden besonders 
groß. Im Rezipienten wurde so wenig assimiliert, daß wir annehmen 
müssen, daß der Versuchszweig aus uns nicht näher bekannten Gründen 
versagte. Die Ableitung im Dunklen ist zweifellos übernormal. 
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Im ganzen erhalten wir bei der gasanalytischen Untersuchung geringere Werte 
als bei der KH-Analyse. Die Ursache dieser Differenz ist schwer zu durchschauen. 
Die Temperatur war in den Rezipienten gegenüber der Außenluft erhöht, somit 
günstiger und erreichte niemals Ausmaße, die als schädigend anzusehen gewesen 
wären. Es ist dabei freilich möglich, daß die Atmung stärker ansteigt als die Assi- 
milation, wodurch der Überschuß herabgedrückt werden müßte. Der Lichtgenuß 
der für den KH-Versuch gesammelten Pflanzen war ein guter, aber da an diesem 
Tage zum Teil Bewölkung herrschte, kein ungewöhnlich hoher. Außenfaktoren 
sind es also kaum, die die Differenz bewirken. So bleiben also die Möglichkeiten, 
daß sich verschiedene Astchen mit ihren Blättern verschieden verhalten oder daß 
die Methodik diese Differenz bewirkt. Das erste trifft sicher zu, wie z. B. die gas- 
analytischen Versuche mit Phillyrea (s. S.200) lehren. Die Unterschiede sind 
hier größer als nach den klimatischen Faktoren anzunehmen wäre, sie sind also 
z. T. wohl individueller Art. Die Methoden der Gasanalyse möchte man im Früh- 
jahr kaum als mit Fehlern behaftet ansehen, da die Hauptgefahr — Überhöhung 
der Temperatur — fortfällt. Auch wurde stets eine für eine gleichmäßig ver- 
laufende Assimilation ausreichende Luftmenge geboten. 

Eher könnten die Werte der chemischen Analyse zu hoch sein, da nicht ganz 
ausgeschlossen ist, daß bei der Aufbereitung zur Analyse etwas Zucker aus zunächst 
unbekannten Verbindungen frei wird. Das müßte aber den Grundwert erhöhen, 
nicht die einzelnen Zunahmen. Andererseits muß wieder beachtet werden, daß 
die gefundenen Zuckerwerte etwas zu gering sein können, da durch das Reinigen der 
Extrakte ein kleiner Teil der Zucker verschwinden kann. 

Würde man der Mengenzunahme am Licht die Ableitungswerte im 
Dunklen zurechnen, so würden die Differenzen gegenüber der Gasanalyse 
bei manchen Pflanzen sehr groß werden. Daraus darf mit einer gewissen 
Berechtigung geschlossen werden, daß die Ableitung in Wirklichkeit 
gering ist, und daß ihr wesentlicher Anteil sich schon am Lichte verrät. 
Die starken Verluste bei Verdunklung sind anscheinend nicht normal, d.h. 
viel höher als die Verluste belichteter Blätter. Es wäre eine sehr starke 
Assimilation erforderlich, um solche Abnahmen auszugleichen oder zu über- 
treffen. Es geht nach dem Gesagten aber auch nicht mehr an, die Ge- 
wichtsabnahmen verdunkelter Blatthälften als maßgeblich für die Ab- 
leitung zu betrachten. Zum mindesten muß in jedem Fall vorher geprüft 
werden, welche Stoffwechselvorgänge sich im plötzlich verdunkelten 
Blatt abspielen. 

Es fällt auf, daß die beiden einzigen Fälle, in welchen die gasana- 
lytischen Werte die der KH-Analyse übertreffen, sich auf die beiden Olea- 
ceen beziehen. Schon früher war aufgefallen, daß ihr Gesamtgehalt an KH 
geringer ist als bei anderen Pflanzen. 

Im Sommer stimmen die Ergebnisse beider Methoden viel besser über- 
ein. Gasanalytisch gemessen ergab sich bei einer Reihe von Pflanzen, daß 
Überschüsse nur morgens und abends oder nur abends während kurzer Zeit 
auftreten, und daß zu vielen Tagesstunden die Assimilation zur Deckung 
der Atmungsverluste nicht ausreicht. Die Tagesbilanz dieser Gewächse 
bewegt sich um Null oder liegt sogar darunter (vgl. Tabelle 21 u. 22, S. 238 
u. 239). Stoffgewinn zeigten in nennenswertem Ausmaß nur Olea, Arbutus, 
ein Exemplar von Phillyrea sowie Laurus an günstigem Standort. Die 
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individuellen Unterschiede sind zweifellos je nach der Bodenbeschaffen- 
heit sehr groß. Die KH-Analyse lehrte, daß Stoffgewinne, wenn über- 
haupt, vorwiegend morgens und abends kurzfristig auftreten. Ihr rasches 
Verschwinden beweist einen sehr schnellen Verbrauch zu dieser Jahreszeit. 

Im einzelnen ergeben sich Verschiedenheiten, die sicher durch ver- 
schiedene Wasserversorgung begründet sind, sich aber auch dadurch 
ergeben können, daß die Neuassimilate sofort wieder auswandern. 
Phillyrea zeigt um 7 und 18 Uhr erhöhte Assimilationsmengen, was mit der 
einen Kurve bestens übereinstimmt. Ähnlich liegen die Dinge bei Pistacia. 
Bei Quercus und Myrtus stimmt die nachmittägige Assimilation bei 
beiden Methoden überein. Olea zeigt in der Kurve Höhepunkte um 7 und 
um 15 Uhr, in den Mengen um 12 und um 18 Uhr. Hier ist die Überein- 
stimmung also schlechter. Ebenso bei Arbutus, wo die KH-Analyse 
wieder nur abends Zunahme zeigt, die Kurve aber auch tagsüber. Laurus 
läßt keine Stoffgewinne erkennen; die Assimilate müssen hier also sehr 
schnell auswandern. Insgesamt erscheinen auch im Sommer bei der 
KH-Analyse größere Mengen, als nach der CO,-Bestimmung zu erwarten 
wären, z. B. bei Myrtus und Pistacia. 


Hermann von Guttenberg und Herbert Buhr: 


X. Die osmotischen Werte und der Wassergehalt. 

Die Dürreresistenz der Macchia macht es wahrscheinlich, daß ihre 
Vertreter in besonderem Maße die Fähigkeit einer Turgorregulation 
besitzen. 

Neuere Arbeiten, die die stofflichen Grundlagen des osmotischen Druckes prüften, 
so besonders die von STEINER (1933) und Prrrius (1934), hatten ergeben, daß die 
jahreszeitlichen Schwankungen dieses Druckes im wesentlichen auf Zuckerschwan- 
kungen beruhen. Instn (1929) hat bei einigen Mediterranpflanzen festgestellt, daß 
der Zuckergehalt der Blätter mit der Wasserarmut des Bodens steigt. Somit ergibt 
sich, daß zwischen der Kohlehydratbildung und dem osmotischen Druck Bezie- 
hungen bestehen, die eine nähere Prüfung verlangen. GUTTENBERG hat sich schon 
1927 bemüht, die osmotischen Werte auf plasmolytischem Wege zu bestimmen. 
Der Erfolg war nicht sehr befriedigend. Im Frühjahr erweisen sich die meisten 
Objekte als schwer oder nicht plasmolysierbar, sowohl am natürlichen Standort 
als auch bei Gewächshausmaterial. So konnte der Druck nur annähernd bestimmt 
werden, und zwar lag er um 1 Mol KNO,= 35 Atm. Im Sommer war ein deutlicher 
Anstieg zu beobachten. Der Wert bewegte sich bei der Mehrzahl der Pflanzen zwischen 
1,25 und 1,50 Mol KNO,. Zahlreiche Werte über Macchia-Vertreter haben dann 
BRAuN-BLANQUET und WALTER (1931) auf Grund kryoskopischer Bestimmungen in 
Montpellier mitgeteilt. Über die typischen xeromorphen Sklerophyllen (ihre 
Gruppe I) sagen sie zusammenfassend: „Der osmotische Wert ist unter günstigen 
Wasserverhältnissen relativ hoch, zeigt aber während der Sommerzeit keinen wei- 
teren Anstieg.‘ Diese Tatsache wird durch eine größere Anzahl kryoskopischer 
Werte, zum Teil in Jahreskurven für Quercus, Pistacia, Phillyrea belegt und mit 
dem tiefgehenden Wurzelsystem in ursächlichen Zusammenhang gebracht. Für 
Olea, Arbutus und Laurus werden nur Einzelwerte aus der Zeit vor der Dürre an- 
geführt. Anstiege geringen Ausmaßes sind aber für die erstgenannten Pflanzen 
während der Dürrezeit doch vorhanden, und sie sind sehr deutlich bei immergrünen 
Lonicera-Arten und Juniperus Oxycedrus, die nach unserer Meinung durchaus in 
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die Gruppe I und nicht in eine gesonderte Gruppe II gehören. Sehr hoch steigen 
die Werte bei weichblättrigen Pflanzen, Cistus und Viburnum. GUTTENBERG hatte 
auf Grund der plasmolytischen Versuche eine Erhöhung der Inhaltssaugkräfte 
zur Zeit der Dürre, auch bei Hartlaubblättern, angenommen und dies als eine An- 
passung an die Außenbedingungen aufgefaBt. BRAUN-BLANQUET und WALTER 
haben sich dagegen ausgesprochen, obwohl sie andererseits auf die Zuckerwerte 
ILsıns hinweisen; die sommerliche Austrocknung des Bodens müßte danach doch 
auch eine Zucker- und damit Druckerhöhung zur Folge haben. GUTTENBERG hatte 
in einer Besprechung (GUTTENBERG 1931b) darauf hingewiesen, daß das Klima von 
Montpellier nicht als typisch angesprochen werden kann, da dort eine extreme 
Dürreperiode nicht auftritt. OPPENHEIMER (1932) hat indessen in Palästina auch 
keine hohen Anstiege beobachtet, nämlich bei Olea von 22,43 auf 27 Atm., bei 
Ficus Carica von 17,56 auf 20,80 Atm., bei Ceratonia Siliqua Konstanz (etwa 20 Atm.), 
bei Laurus nobilis im September 18,34 gegenüber 17,7 im Juni nach Braun- 
BLANQUET und WALTER (1931). Eine nochmalige Prüfung der Frage schien somit 
angebracht. 

Wir arbeiteten diesmal auch nach der kryoskopischen Methode unter 
Verwendung der von WALTER empfohlenen Geräte. Versuchstag war 
im Frühjahr der 4. 4., ein Tag, an dem dauernder Sonnenschein herrschte. 
Die Blätter wurden zwischen 17 und 18 Uhr gesammelt, das ist die Zeit, 
in der sie nach den Analysen im allgemeinen am zuckerreichsten sind. 
Rhamnus und Laurus standen in Blüte, die übrigen Pflanzen nicht. Die 
erhaltenen Werte sind in der Tabelle 24 enthalten. In ihr sind auch einige 


Tabelle 24. 
Kryoskopisch bestimmte Atmosphärenwerte von Hartlaubblättern. 


























Herkunft und Zeit 
Nach BRAUN-BLANQUET 
Pflanze Rostock, Brioni, Korsika, und WALTER 
18. 2. (und 4.4. 33, 15. 9. 33, 
3. 3. 33) 17—18 Uhr} 12 Uhr Frühjahr! Sommer 
April/Juni | Juli/Sept. 
Arbutus Unedo . . 21,88 33,25 24 
Cistus monspeliensis (13,00) 15,88 27,39 19—24 24 
Cistus albidus . . . 22,60 42,19 17—25 34 
mit Wasserzufuhr 22,24 
Laurus nobilis 
GE PARA 19,00 27,87 28,34 17,7 
(Schößling) . 20,80 
Myrtus communis . | 16,96 (17,32) | 33,36 53,37 
Phillyrea spec.. . . | 19,84 (23,56) | 33,36 60,25 32—24 29 
Pistacia Lentiscus . 24,04 28,46 u.| 21—25 28 
28,34 
Portulaca oleracea 
Sve eS 10,48 
Olea eu: ge he (21,40) 27,63 51,71 32—25 
Quercus Ile 32,65 27—21 25 
Rhamnus yey 36,95 
Smilax aspera . . . | 15,04 (18,28) | 20,50 20,20 21—15 18 
Viburnum Tinus . . | 18,76 (18,28) 25 41 





1 Durch vorausgehenden starken Frost sind die Aprilwerte erhôht, die tiefsten 
Werte beim Austreiben sind nicht angeführt. 
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in Rostock ermittelte Werte aufgenommen sowie die Befunde, die wir in 
Korsika erhielten. Versuchstag war dort der 15.9. Die Blätter wurden 
um die Mittagszeit gesammelt. 

Betrachten wir zunächst die Frühjahrswerte, so ergibt sich, daß wir 
den höchsten bei Rhamnus finden; diese Pflanze hatte auch den größten 
Zuckergehalt ergeben. Hier, sowie bei Myrtus und Phillyrea entspricht 
der Druck tatsächlich etwa 1 Mol KNO,. Die Werte der übrigen Pflanzen 
schwanken zwischen 20 und 28 Atm., nur Cistus monspeliensis zeigt 
bedeutend niedrigeren Druck. Beim Gewächshausmaterial lagen alle Werte 
zum Teil beträchtlich tiefer und zeigten vom Februar zum März eine an- 
steigende Tendenz. Im Sommer waren die Drucke bei den meisten Pflanzen 
angestiegen. Etwa gleich waren sie bei Laurus und Smilax geblieben, 
den stärksten Anstieg zeigten sie bei Phillyrea, Olea und Myrtus, sowie 
bei den Cistrosen. In diesen Fällen fand sich ein fast oder ganz verdoppel- 
ter Wert. Arbutus zeigte einen mäßigen, Pistacia einen geringen Anstieg. 
Einen Frühjahrswert von Quercus konnten wir leider nicht erhalten. 
BRAUN-BLANQUET und WALTER geben für das Frühjahr 21—27 Atm. 
an, unser Sommerwert ist etwas höher. 

Vergleichen wir nun diese Schwankungen mit den Zuckerdifferenzen. 
Da das Material im Frühjahr nachmittags (14% Uhr) gesammelt wurde, 
im Sommer aber mittags (12 Uhr), müssen die Zuckerwerte dieser 
Tageszeiten verglichen werden. Ferner sind die Zuckerwerte, wie 
sie in Tabellen 16, 21, 22 enthalten sind, nicht ohne weiteres zum 
Vergleich mit den kryoskopisch bestimmten Druckwerten brauchbar. 
Denn die Zuckerwerte beziehen sich auf das Trockengewicht oder die 
Fläche, nicht aber auf den Zellsaft, der kryoskopiert wurde. Somit mußte 
erst bestimmt werden, wieviel Zellsaft einem bestimmten Trockengewicht 
jeweils entspricht, und dazu mußte der Wassergehalt der Blätter unter- 
sucht werden. Tabelle 25 enthält diese Beziehungen. Es sind darin 
zunächst die im Frischgewicht enthaltenen Wassermengen (n) angegeben; 
dann wurde daraus errechnet, wieviel Wasser (x) zu 100 g Trockensubstanz 
gehört. In dieser Wassermenge waren die Zuckerprozente der Trocken- 
substanz gelöst, und nunmehr kann auch der Zuckergehalt von 100 g 
Zellsaft bestimmt werden. Auf absolute prozentuale Genauigkeit kann 
hierbei wohl nicht gerechnet werden, vielmehr müßten dazu die Preß- 
säfte selbst analysiert werden, was uns leider nicht möglich war. 

Im allgemeinen ist der Wassergehalt während der Dürre beträchtlich 
geringer. Bei Arbutus und Quercus ist die Abnahme mäßig; bei Laurus 
liegt im Sommer sogar ein geringer Mehrgehalt vor. Das liegt wohl 
daran, daß der Versuchsbaum erheblich größere und üppigere Triebe und 
Blätter besaß als die Bäume in Brioni. Die Cistrosen verlieren, worauf 
schon ihre Schrumpfung hindeutet, sehr viel Wasser. Durch künst- 
liche Wasserzufuhr ließ sich das Defizit in 24 Stunden noch nicht aus- 
gleichen. 
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Tabelle 25. Wassergehalt der Hartlaubblätter. 


In 100g Frischgewicht n g Wasser; zu 100 g Trockengewicht gehören x g 
Wasser. (Die Blattstiele wurden zuvor entfernt.) 














Herkunft und Zeit 
sollst Brioni, 8.4.33, 12 Uhr. | Korsika, 6.9., 12 Uhr (Cistus) 
LT = 15,3, RF = 75% LT 225 RF-66% am9.9. 
n x n x 
Arbutus Unedo . . . . . 54,8 118,6 52,8 111,8 
Cistus monspeliensis 65,4 189,0 41,7 71,5 
mit Wasserzufuhr 56,0 127,2 
Cistus albidus . . . . . 43,6 
mit Wasserzufuhr . . 58,7 
Laurus nobilis . . . . . 45,6 83,9 50,2 100,8 
(48,3): (91,4) 
Myrtus communis . . . 56,6 130,4 45,1 82,1 
(59,5) (146,9) 
Olea europaea . . . . . 48,8 95,3 45,1 82,1 
(52,8) (111,8) 
Phillyrea media . . . ,0 ” 85,1 
(49,7) (98,8) 
Phillyrea angustifolia . . 36,8 58,2 
Pistacia Lentiscus . . . . 51,8 107,4 45,0 81,8 
(58,2) (139,2) 
Quercus Ilex . . . . . 41,4 70,6 38,3 62,0 
(43,3) (76,6) 
Rhamnus Alaternus. . . 61,2 
Viburnum Tinus. . . . 56,5 














OPPENHEIMER (1932) findet für Olea im September 46,3% (wir 45,1%), die nach 
Wassersättigung auf 63,9% steigen, während wir im Frühjahr nur 48,8% fanden. 
Für Ceratonia teilt der Genannte mit, daß ihre Blätter im Sommer bei künstlicher 
Sättigung 53,6% Wasser enthalten, wovon am Baum 13,4% fehlen, woraus sich 
ein Gehalt von 46,4% ergibt. Für Laurus wird nur das Wassersättigungsdefizit 
mit etwa 40% angegeben, die absoluten Werte fehlen. Der Rosmarin, habituell 
Cistus vergleichbar, besitzt turgeszent 70%, ,,trockenstarr“ nur 38,9% Wasser. 
Die Sommerwerte stimmen also mit unseren gut überein. Der Sättigungswert 
von Olea läßt deutlich erkennen, daß der Wassergehalt bei künstlicher Sättigung 
abgeschnittener Blätter in feuchter Kammer beträchtlich höher steigen kann als 
den natürlichen Verhältnissen entspricht, denn unser Frühjahrswert liegt viel 
tiefer. Die Einwände, die VassıLsew (1931) gegen diese Methode macht, sind 
also berechtigt. MonTEMARTINI hat den Wassergehalt einiger Sklerophyllen im 
Sommer (Juni/Juli) und im Frühjahr (März/April) im Botanischen Garten in 
Palermo geprüft. Überraschenderweise findet er ihn im Sommer 1930 höher als 
im Frühjahr, im Jahre 1931 indessen auch geringer. Während der eigentlichen 
Dürrezeit hat er keine Proben vorgenommen, die nächsten sind Oktober/November, 
und die Pflanzen standen „in piena terra“, waren also wohl ausreichend mit 
Wasser versorgt. 


Ein gewisser Fehler der Bestimmung liegt darin, daß das Trocken- 
gewicht der Blätter sich im Frühjahr durch die Stoffspeicherung erhöht. 


1 Betr. der eingeklammerten Werte vgl. S. 247. 
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MoNTEMARTINI gibt sogar Zunahmen von 10—30% an, während wir in 
unseren Analysen solche von 4,5—11% fanden. Zieht man diese Mengen 
vom Frühjahrstrockengewicht ab, so steigt der prozentuale Wassergehalt. 
Wir haben die entsprechenden Werte in Klammern mitangeführt, sowohl 
in der Tabelle 25 als bei den jetzt folgenden Zuckerwerten. 


Nimmt man die oben angeführte Umrechnung der Zucker auf den 
Wassergehalt vor, so ergibt sich, daß der Zellsaft von Laurus zu den 
genannten Tageszeiten im Frühjahr 8,5 (7,9)% Zucker enthält, im Sommer 
8,4%, somit müßten sich die Drucke etwa gleichen, was zutrifft. Für 
Myrtus sind diese Zahlen: Frühjahr 6,6 (5,9)%, im Sommer 14,3%. Die 
Zunahme ist beträchtlich, erreicht aber nicht die tatsächliche Druck- 
zunahme. Bei Pistacia: Frühjahr 7,6 (5,8)%, Sommer 5,9% ; der Unter- 
schied ist gering, ebenso der Druckunterschied. Bei Quercus: Früh- 
jahr 8,9 (8,2)%, Sommer 11,1%, also der zu erwartende mäßige An- 
stieg. Während bei diesen Pflanzen eine Übereinstimmung wenigstens 
grundsätzlich erkennbar ist, liegen die Verhältnisse bei den Oleaceen ganz 
anders. Die Zuckergehalte sind gering. Sie ändern sich bei Olea wenig 
und steigen bei Phillyrea zwar relativ stark an, nicht aber absolut be- 
trachtet. (Olea: Frühjahr 4,3 [3,6]%, Sommer 4,6% ; Phillyrea: 2,9 [2,5]% 
und 6,2% .) Somit müßten hierandere Stoffedie Druckerhöhung! bewirken, 
und dies bestärkt uns in der Vermutung, daß in ihren Blättern weitere, von 
der Analyse nicht erfaßte Stoffe vorliegen; denn es ist unwahrscheinlich, 
daß sich anorganische Substanzen hier häufen. Vielleicht spielt Mannit 
dabei eine Rolle, der sich aber nach den Angaben von Asai (1932) bei 
japanischen Oleaceen zur Regenzeit anhäufen soll. Auch ist kaum 
anzunehmen, daß er in Mengen auftritt, die groß genug wären, um 
die Druckdifferenz zu erklären. Es muß noch bemerkt werden, daß 
bei den Oleaceen, besonders Phillyrea, der Zucker auch im Frühjahr 
nur einen sehr kleinen Anteil am osmotischen Druck hat. In Über- 
einstimmung mit uns findet auch MONTEMARTINI bei Olea sehr viel 
weniger „lösliche Substanzen“ als bei den anderen Sklerophyllen. 


Bei den Pflanzen mit schwachem Druckanstieg dürfte sich der höhere 
Druck aus der Verringerung des Wasservorrates erklären; bei Myrtus 
und den Oleaceen muß Neubildung von Substanz angenommen werden. 
Von den Cistrosen hat Cistus albidus im Sommer bei Wasserzufuhr 
etwa den gleichen osmotischen Wert wie im Frühjahr. Beiden am Standort 
welken Blättern steigt der Druck auf das Doppelte an, also weit mehr als 
der Wassergehalt sinkt ; somit muß auch hier Vermehrung der osmotischen 
Stoffe eingetreten sein. Ähnliches gilt für Cistus monspeliensis. Auch 
bei Arbutus geht die Drucksteigerung beträchtlich über die sich aus der 
Wasserdifferenz ergebende hinaus. 


1 Eine Zersetzung des Preßsaftes in der Zeit zwischen Auspressen und Kryo- 
skopieren ist denkbar, aber wenig wahrscheinlich. 
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Schließlich sei des Vergleiches halber auf einige Zuckerwerte verwiesen, die 
Instn (1929) von gleichen Pflanzen bei Montpellier in den Monaten Juni/Juli an 
feuchteren und trockeneren Standorten in Prozenten des Preßsaftes ermittelte. 


Quercus Ilez. . u... 3,87—11,56% 
Taurus nobilis. . . . . . . 6,33% 

Myrtus communis . . . . . 6,74— 8,30% 
Olea ourogsen . - .- ss . |. 5,06— 8,78% 
Pistacia Lentiscus . . . . . 4,90— 6,49% 


Die Zahlen passen gut zu unseren errechneten. 

An dieser Stelle sei noch einiges über die Transpiration gesagt. GUTTENBERG 
zeigte schon 1907, daß die mediterranen Sklerophyllen im Sommer bei Wasser- 
versorgung sehr stark, ohne Wasserzufuhr aber nur sehr wenig transpirieren. 
Bei den letztgenannten Versuchen war indessen die Beobachtungszeit zu lang, 
um sichere Schlüsse auf die tatsächliche Transpiration im Sommer zu ziehen. 
Jetzt liegen Studien von OPPENHEIMER und MONTEMARTINI vor, die diese Lücke 
ausfüllen, da besonders OPPENHEIMER die Transpiration in kurzen Zeiten nach dem 
Abschneiden studiert, und nunmehr bekannt ist, daß solche Werte mit der normalen 
TranspirationsgréBe gut übereinstimmen. So findet OPPENHEIMER für Olea Ende 
August an einem rollwelken Blatt eine Transpiration von nur 37,7 mg/g/h, während 
ein gut turgeszentes Blatt im September den Wert 160,3 mg/g/h ergab. Rollwelke 
Blätter von Ceratonia geben nur noch 8,0—23,7 mg/g/h ab, ähnlich verhält sich 
Laurus, der nach Bewässerung seine Transpiration bis auf 177,2 mg/g/h steigert. 
Die Stomata fand OPPENHEIMER, wie wir, während der Dürre weitgehend geschlossen, 
bei Ceratonia ohne Unterbrechung. 

Es ist indessen nicht anzunehmen, daß der Spaltenverschluß allein die starke 
Herabsetzung der Transpiration bewirkt, vielmehr wirkt sicher ein durch die Ent- 
quellung bedingter Widerstand mit. MONTEMARTINI fand die relative Transpiration 
im Sommer stets beträchtlich tiefer als im Frühjahr, den Wasserverlust aber tags- 
über viel größer. Das ist indessen kein Widerspruch, beweist vielmehr unseres Er- 
achtens, daß der Wassernachschub kein ausreichender war. Wie GUTTENBERG 
(1907), so findet auch MoNTEMARTINI die Transpiration alter Blätter viel größer 
als die junger, was Kamp (1931) bezweifelt hatte. Die Studien Kamps wurden in- 
dessen an Gewächsh fl durchgeführt, deren Blätter nach unseren Er- 
fahrungen Schattenblattcharakter besitzen und keinesfalls Sonnenblättern in 
freier Natur gleichgesetzt werden können. 





x 


XI. Schlußbetrachtungen. 


Zum Schlusse scheint es uns erforderlich, unsere Ergebnisse mit solchen 
anderer Forscher zu vergleichen, um aus dem gesamten Tatsachen- 
material die heute möglichen Schlüsse zu ziehen. Doch sollen aus der 
reichen Literatur über Assimilation und Atmung nur jene Arbeiten heran- 
gezogen werden, die von ähnlichen Gesichtspunkten ausgingen, und denen 
ähnliche Methoden zugrunde liegen, also besondersdieökologischen Studien. 

Die Untersuchungen von Harper, Fiuzer und Lorenz (1931) an 
Wüstenpflanzen wären in diesem Sinne zunächst zu berücksichtigen, 
um so mehr als eine ihrer Versuchspflanzen, nämlich Nerium Oleander, 
auch Charakterpflanze unseres Florengebietes ist. Nerium nimmt frei- 
lich als Bewohner von Flußbetten eine Sonderstellung ein, und HARDER 
fand zur Trockenzeit (August) tatsächlich den Untergrund des Weds, 
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in dem die Pflanze wuchs, noch feucht. So ist es verständlich, daß 
die Stomata tagsüber offen waren und die Rezipienten beschlugen. 


Der Verlauf des Assimilationsüberschusses war folgender: ab frühestem Morgen 
mit mäßigen Werten (3—5 mg qdm/h bei 30° zwischen 7 und 8 Uhr) positiv, um 
10 Uhr Absinken zum Kompensationspunkt (bei 40—48°), hierauf Ausscheidung 
von Kohlensäure; ab 16 Uhr kann der Kompensationspunkt wieder überschritten 
werden. Beschattung verhindert die CO,-Ausscheidung, es wird nur mehr der 
K kt erreicht, und dies halten die Autoren für das normale Verhalten 
der Pflanzen, da sie sich in der Natur auch nicht höher (40°) erhitzen. Dies stimmt 
alles mit unseren Versuchen gut überein. 

Die Atmung prüften HARDER und seine Mitarbeiter nur in Einzel- 
proben. In den Protokollen wird nur ein Wert angeführt (um 10% etwa 
0,7 mg qdm/h) zu einer Zeit, in der auch im hellen Rezipienten, und zwar 
sogar etwas mehr Kohlensäure ausgeschieden wurde. HARDER kann also 
die jeweilige Gesamtassimilation nicht auf Grund von Messungen an- 
geben. Er hilft sich mit Schätzungen, indem er aus dem einmal ge- 
fundenen Wert und den jeweiligen Temperaturen nach der van’r Horr- 
schen Regel (Q,, = 2) die Atmungsgröße berechnet. 

Auf die Unsicherheit der Methode weist HARDER zwar selbst hin; auch denkt 
er an die limitierende Rolle, die die jeweils zur Verfügung stehenden veratembaren 
Substanzen spielen müssen, doch meint er aus uns nicht ganz klarem Grunde, daß 
Stoffmangel „nicht sonderlich ins Gewicht fallen‘ könne. Unsere Versuche lehren 
für Mediterranpflanzen auf das deutlichste, daß die van’r Horrsche Regel während 
der Dürrezeit nicht mehr gilt. Es läßt sich aber aus Harpers eigenen Angaben 
zeigen, daß dies auch bei seinen Versuchen so war. Er gibt nämlich für Nerium 
an, „daß die CO,-Ausscheidung im Lichte annähernd dieselbe Größe hatte wie die 
in den Atmungsversuchen.“ Also liegt für diese Stunden eine Reihe von Atmungs- 
werten vor. Da finden wir z. B. am 25. 8. (Versuch 60—69), auf Milligramm pro 
Quadratdezimeter und Stunde umgerechnet, folgende Angaben: 11—12 Uhr, 
T = 47—50°, CO,-Ausscheidung 2,5—2,7 mg, um 14? Uhr bei 50—56° nur mehr 
0,72 mg, um 1522 Uhr bei 48—49 nur 0,37 mg. Daraus folgt klar, daß die van’r Horr- 
sche Regel hier nicht gilt, vielmehr die Atmung genau wie in unseren Versuchen bei 
fortschreitender Erhitzung abnahm. Ähnliches findet sich am 24. 8. 

Da bei Nerium der zugrunde gelegte Atmungswert trotz hoher Temperatur 
nieder ist (0,7 mg bei 37—43°), kommen bei Berechnung der Gesamtassimilation 
keine Werte heraus, die hoch über den Überschüssen liegen. Anders bei Zolli- 
koferia. Im Versuch Nr. 138 beträgt der Atmungs- (Dunkel-) Wert um 14° Uhr 
bei 43° 1,75 mg/h, im Versuch Nr. 137, 4 Stunden früher, ergibt der Assimilations- 
(Hell-) Versuch eine CO,-Ausscheidung von 1,83 mg bei 49—53,5°. HARDER er- 
rechnet daraus eine Gesamtassimilation von + 1,26 mg/h! Das scheint uns un- 
zulässig; viel eher darf man schließen, daß gar nicht oder kaum assimiliert, vielmehr 
auch am Licht nur geatmet wurde. Auch finden sich verschiedene Angaben, wo 
bei gleicher Temperatur verschieden stark geatmet wurde. Desgleichen muß 
die Richtigkeit der Angaben über die Gesamtassimilation von Limoniastrum und 
Halozylon stark in Frage gestellt werden, da nur je ein Atmungsversuch zugrunde 
liegt. Diese Pflanzen erzielten aber deutliche Überschüsse. Als Salzpflanzen nehmen 
sie wohl infolge hoher Saugkräfte eine Sonderstellung ein. 


Im ganzen muß über die Versuche zur Dürrezeit gesagt werden, daß 
die Höhe der Gesamtassimilation zum Teil stark überschätzt wurde, 
da die Annahme, daß der Überschuß „in der Hauptsache durch die mit 
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der Temperatur steigenden Atmung herabgedrückt‘ wird, wenigstens für 
einige Pflanzen sicher nicht zutrifft, vielmehr offensichtlich die Atmung 
mit der Assimilation sinkt. 

Nach dem Regen steigen die Atmungswerte überall stark an, obwohl 
die Temperaturen jetzt beträchtlich tiefer liegen. Als Ursache nehmen die 
Autoren an, daß während der Dürre Entquellung des Plasmas den Kohle- 
hydratabbau hindere. Dann müßte aber auch tagsüber die Atmung bei 
steigender Erhitzung sinken, nicht aber steigen. Die für die Regen- 
periode errechneten Gesamtassimilationen dürften im ganzen stimmen, da 
um diese Zeit die van’r Horrsche Regel in großen Zügen wohl gilt. Es 
ergeben sich Stoffgewinne, die sich in ähnlichen Grenzen bewegen wie bei 
den Mediterranpflanzen. 

Die Autoren schließen aus ihren Versuchen zur Dürrezeit: „Von 
einer Ruheperiode kann keine Rede sein; alle untersuchten Pflanzen 
assimilieren.‘‘ GUTTENBERG hatte im Gegensatz dazu den mediterranen 
Sträuchern eine Sommerruhe zugesprochen, und unsere Untersuchung 
hat seine Annahme im wesentlichen bestätigt. Der Widerspruch ist aber 
nur scheinbar. Sieht man von den Salzpflanzen ab, so verhielten sich 
HARDERs Objekte den unseren nicht unähnlich, sobald man die not- 
wendige Korrektur für die Gesamtassimilation vornimmt. GUTTEN- 
BERG hat ferner als Sommerruhe nur den Zustand bezeichnet, daß die 
Assimilation sich auf kurze Morgen- und Abendzeiten beschränke und 
tagsüber aussetze, „daß wohl gelegentlich assimiliert würde, die Menge 
der Assimilate aber so gering sei, daß es zu einer Auswanderung ohne 
Stärkebildung komme“ (1927, S. 727). Dieser aus dem Verhalten der 
Stomata und aus Probeanalysen gezogene Schluß hat jetzt seine volle 
Bestätigung erhalten. Wir möchten auch jetzt noch von einer Sommerruhe 
sprechen, da die gewonnenen Überschüsse im allgemeinen die Gesamt- 
atmung kaum decken, somit Wachstum und Entwicklung in dieser Zeit 
eingestellt sind. Wenn Wüstenpflanzen während der Dürre etwas besser 
abschneiden, so ist das nur verständlich. Die Gesamtheit ihrer xero- 
philen Einrichtungen hat ja den Zweck, während der Dürre eine gewisse 
Stoffproduktion zu ermöglichen, da sonst bei der Länge der Dürreperiode 
ihre Existenz unmöglich wäre. Die Mediterranpflanzen hingegen haben viele 
günstige Monate für reichliche Stoffbildung zur Verfügung, können also viel 
eher eine Ruheperiode überdauern. Sie sind diesem Wechsel typisch an- 
gepaßt, da sie trockenresistent, aber nicht extrem xeromorph gebaut sind. 
Extreme Anpassungen (z. B. Blattlosigkeit, eingesenkte Spaltöffnungen) 
schützen zur Dürrezeit, sind aber dann auch in günstigen Perioden einer 
hohen Assimilation hinderlich. Tatsächlich fand HARDER im Frühjahr 
nicht die Steigerung, die rein klimatisch zu erwarten gewesen wäre. 

In Übereinstimmung mit dieser Auffassung steht, daß die Wüsten- 
pflanzen die Stomata während der Dürre meist offen haben (HARDER; 
STOCKER 1928). 
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KostyTscHEw und Karpo-SyssorEwa (1930) haben den Tagesverlauf 
der Photosynthese in der zentralasiatischen Wüste studiert. Von Kultur- 
pflanzen auf berieselten Böden ergaben die Getreidearten sehr hohe Über- 
schüsse, die Leguminosen viel kleinere. Mittägliche Senkung der Assi- 
milationskurven tritt bei beiderlei Pflanzen auf, bei Leguminosen aber 
viel stärker mit Unterschreitung des Kompensationspunktes. Kostyt- 
SCHEW verläßt in dieser Arbeit seine frühere Annahme (vgl. 8. 262), 
daß die Häufung von Assimilaten begrenzend wirke, und hält die Kohlen- 
säureausscheidung nicht für Atmung; er meint vielmehr, daß ‚die im 
Blatt absorbierte und locker gebundene Kohlensäure abgeschieden‘ 
werde. Dafür fehlt aber jeder Beweis, und uns erscheint nach wie vor 
die erste Annahme einleuchtender. Leider fehlen Atmungsversuche ganz, 
sie allein könnten Klarheit schaffen. Bei den Pflanzen der Lehmwüste 
fanden sich zur Dürrezeit überraschende Schwankungen der Assimilation, 
Überschüsse wechseln mit CO,-Ausscheidung; im ganzen kommt aber 
doch das Prinzip der mittäglichen Senkung zum Ausdruck, wobei oft 
genug negative Werte erscheinen. Die sehrstarken Schwankungen könnten 
dadurch bedingt sein, daß diese Pflanzen zum Teil außerordentlich tief- 
gehende Wurzelsysteme besitzen, somit eine gute Wasserversorgung vor- 
liegt, andererseits die Blätter sehr stark erhitzt werden, so daß einmal 
der eine, dann der andere Faktor den Ausschlag gibt. Die Sandwüsten- 
pflanzen ergaben zweigipflige Tageskurven mit höheren Werten am 
Morgen, sie ähneln am meisten unseren Versuchspflanzen. 

Auch die Studien, die KosTYTscHEw zusammen mit BERG (1930) in 
Transkaukasien vornahm, ergaben einen unregelmäßigen Assimilations- 
verlauf. Das Klima der Gegend wird als warm-feucht bezeichnet. Tri- 
folium repens zeigt auch bei guter Wasserversorgung (Mai/Juni) nach 
starker Morgenassimilation einen Absturz zwischen etwa 10—11 Uhr. 
Im Juli zeigt die Pflanze schon bei 24—29° nachmittags CO,-Verluste. Bei 
Campanula bononiensis gibt es solche besonders nach vorausgegangener 
starker Assimilation. Immergrüne zeigen Unterschreitung des Kompen- 
sationspunktes etwa ab 11 Uhr. Bei Beschattung tritt sie gleichfalls, 
nur später ein, und so führen die Verfasser dieses Verhalten nur zum 
Teil auf die hohe Temperatur, zum größeren Teil aber auf die ,,Vor- 
geschichte des Blattes‘ zurück, worunter wir Häufung von Assimilaten 
und Hemmung der Ableitung verstehen möchten. 

Henrıcı (1928) führte Kohlehydratanalysen für Gräser im Distrikt 
Armoedsolakte (Betschuanaland) aus, und zwar zur Regen- und zur Dürre- 
zeit, die ähnlich wie im Mittelmeergebiet liegen. Der Stärkegehalt nimmt 
mit der Dürre ab; der maximale Gehalt an Kohlehydraten findet sich zur 
Regenzeit im Frühjahr. Die Verhältnisse liegen also ganz ähnlich 
wie bei unseren Objekten. 

Woop (1932) studierte im Koonamore-Gebiet (Australien), das durch 
eine teils xeromorphe, teils sukkulente Vegetation charakterisiert ist, 
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das Verhalten des halbsukkulenten ,,Salzbusches“ Atriplex vesicarium, 
einer Pflanze, die 8—30% des Trockengewichtes an Chloriden besitzt. 
Die Untersuchung erfolgte Dezember—März, einer heißen Trockenzeit 
(Temperatur im Schatten etwa 32° von 9—21 Uhr), der eine Regen- 
periode vorausgeht. Die Assimilation verläuft den ganzen Tag über 
positiv, um 7 mg CO, qdm/h bei 35,5—37,5°, mittags sinkt der Wert 
etwa auf 5 mg. Die Pflanze verhält sich also wie Haloxylon bei HARDER. 
Beides sind Salzpflanzen mit sicher sehr hohen Saugkräften. Analysen 
ergaben hohen Zuckergehalt, steigend bei Wasserverlust der Blätter. 

Einige Angaben über Mediterranpflanzen veröffentlicht Kırııın 
(1933a). Er studierte in Algier den Tagesverlauf des Assimilations- 
überschusses zu verschiedenen Jahreszeiten. Bei Pistacia Lentiscus findet 
er Mitte März eine Kurve, die sich um den Wert 10 mg CO, qdm/h 
bewegt und der Temperatur im ganzen folgt. Ein Dezemberwert liegt 
etwas tiefer. Im Juni sinkt die Kurve zwischen 11 und 13 Uhr auf den 
Kompensationspunkt bei etwa 40—45°. Die Morgenassimilation ist 
nicht unbeträchtlich, die nachmittägige sehr schwach. Iris alata (Schatten- 
pflanze) hat schon im Februar eine deutlich zweigipflige Assimilations- 
kurve. Der Einbruch erfolgt zwischen 10 und 12 Uhr, bei einem anderen 
Exemplar zwischen 12 und 14 Uhr bis auf den Kompensationspunkt. 
Smilax aspera assimiliert im Juni tagsüber gleichmäßig sehr wenig. 
Monokotyle Frühjahrspflanzen zeigen frühmorgens sehr hoch ansteigende 
Kurven (1933a, b). Der Überschuß sinkt dann, obwohl Licht und 
Temperatur zunehmen. Bei Untersuchungen in Schweden (1933b) finden 
sich bei Narzissen und Hyazinthen um die Mittagszeit sehr starke Ein- 
brüche in die Assimilation. Zum Teil mag, wie KILLIAN annimmt, 
30° LT eine limitierende Wirkung haben; es finden sich aber zahlreiche 
Angaben über starke Depressionen bei mäßiger Temperatur und aus- 
reichendem Licht. Diese werden nicht erklärt. 

Stoffverluste während der Trockenzeit fand SCHANDERL (1930) bei 
Vertretern der Flora des Wellenkalkes um Würzburg mit Hilfe der Wäge- 
methode. Teils sind sie ganztägig, teils wurden sie nachmittags wieder 
ausgeglichen. Bei der Weinrebe wurde Kohlensäureausscheidung be- 
obachtet. Spaltöffnungsverschluß trat wohl bei Mesophyten, nicht aber, 
oder doch nur ganz kurz, bei Xerophyten ein. 

Auch auf Bosıans Untersuchungen (1933/34) an Pflanzen des Zentral- 
kaiserstuhles müssen wir eingehen, weil er im wesentlichen xerophile 
Formen auf sehr trockenem und stark erwärmtem Boden untersuchte. 
Sein Hauptobjekt, Teucriwm montanum, zeigt im Sommer nur geringe 
Überschüsse mit höchsten Werten (Maximum 7,5 mg CO,/qdm/h) am 
Vormittag. Zu Mittag sinken die Kurven stark, manchmal auch unter 
den Kompensationspunkt, was durch Kühlung der Rezipienten ver- 
hindert werden kann. Die Übertemperatur der Blätter in diesen betrug 
10—12°, so daß sich Werte bis zu 42° ergaben, die übernormal sind. Abends 
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erfolgte zuweilen, aber nicht immer, wieder ein Assimilationsanstieg. Die 
gleichzeitig gemessene Transpiration zeigt, daß in einigen Fällen dem 
Transpirationsmaximum zur heißesten Zeit ein Assimilationsminimum 
entspricht; eine einheitliche Beziehung herrscht aber nicht, so daß nicht 
ohne weiteres gefolgert werden kann, daß der Wasserverlust die Ursache 
der herabgesetzten Assimilation ist. Freilich sagt die abgegebene Wasser- 
menge über den Wassergehalt des Blattes direkt nichts aus. Einige ge- 
sondert durchgeführte Atmungsmessungen sind für uns wichtig, da BOSIAN 
ebenso wie wir eine deutliche Depression der Atmung gegen Mittag findet, 
die mit der der Assimilation zeitlich zusammenfällt. Bostan kommt 
dabei auch zu dem Schluß, daß es keinesfalls die Atmung ist, die ein 
Absinken der Assimilation nur vortäuscht, und er meint, der gemeinsame 
Rückgang erwecke den Anschein, „als ob lediglich der Ein- und Aus- 
tritt der Kohlensäure durch Spaltenschluß gemildert‘“ würde. Doch 
denkt er auch an eine Hemmung durch Wassermangel. Die Morgen- 
atmung findet er besonders hoch, und zwar zwischen 8 und 9 Uhr, 
also lange nach Öffnung der Stomata. Auch dies haben wir öfters 
beobachtet. 

ScHoDER (1932) findet temperaturbegrenzte Überschußkurven bei 
Ribes nigrum mit Abfällen bis unter den Kompensationspunkt bei 
mittäglicher Erhitzung von etwa 40°. Sie nimmt, wohl irrigerweise, er- 
höhte Atmung (diese wurde nicht geprüft) als Ursache an, denkt aber 
auch an Schädigung durch Entquellung oder „Sonnenstich“. 

Auch Daxers (1934) Arbeit ist für uns von Bedeutung, da er At- 
mungskurven bringt, die teils der Temperaturregel folgen, teils aber 
ganz abweichend verlaufen (Abb. 6, S. 377). Ferner findet er im Walde 
bei zunehmender Beschattung Pflanzen, die nunmehr trotz steigender 
Temperatur die Atmung herabsetzten, wodurch ihnen ein Stoffgewinn 
ermöglicht wird (Aspidium, junge Buchen) oder doch die Verluste ein- 
geschränkt werden. Er führt dies auf den Hungerzustand zurück und 
bezeichnet es als eine ,,passive“ Anpassung. 

Bei indonesischen Tropenpflanzen fand GUTTENBERG (1931) einen 
Typus, der, wie die Mediterransträucher, zur Regenzeit Stärke speichert, 
die nachts erhalten bleibt. Von diesen Pflanzen bewohnen die meisten 
nachweislich Standorte mit kürzerer oder längerer Trockenzeit und be- 
sonders felsigen oder sandigen Küstenstrand. Auch gibt es nur Zucker 
bildende Bäume und Stauden, deren Überschüsse und Gesamtkohle- 
hydratmengen geringer sind. Stärkepflanzen erzielen im Tag eine Mengen- 
zunahme von 60—130 mg/qdm an Kohlehydraten, also beträchtlich mehr 
als die Macchiapflanzen im Frühjahr. 

McLean (1920) fand auf den Philippinen für das Zuckerrohr 46,3 mg 
CO,/qdm als Tagesgewinn. Es handelte sich um abgeschnittene Blätter 
im Wasser, die zwar eine zweigipflige Kurve ergaben, bei der das Ab- 
sinken zu Mittag aber nur gering war. Blätter der Kokospalme, an der 
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Pflanze selbst untersucht, ergaben viel geringere Werte. Sie zeigten ein 
Maximum am frühen Morgen, dann einen steilen Absturz mit dem Mini- 
mum zu Mittag und kleineren Anstieg am Nachmittag um etwa 14 Uhr. 
Bis auf diesen Anstieg stimmt der Verlauf mit der Entwässerung (ge- 
messen an der Winkelveränderung der Fieder zur Rippe) im ganzen 
überein. Da ein Blatt in Wasser gerade zu Mittag am stärksten assimiliert, 
dürften Wassermangel und SpaltenverschluB (nicht geprüft) bei den an 
der Pflanze belassenen Blättern eine wichtige Rolle spielen. 

Das völlig verschiedene Verhalten an der Pflanze und in Wasser 
zeigt, daß STOcKErs (1931) Versuche in den Tropen ökologisch kaum zu 
verwerten sind. Wichtig ist, daß trotz Wasserversorgung und hoher 
Temperatur die Atmung im Verhältnis zur Assimilation gering bleibt, 
worin STOCKER mit Recht eine Anpassung an die Temperaturverhältnisse 
des Standortes sieht. Sehr starkes Licht führt zu Spaltenverschluß, den 
GUTTENBERG bei direkter Besonnung zur Mittagszeit auch im Freien 
beobachtete. 

Bei dem japanischen Schattenstrauch Skimmia japonica fand 
HIRAMATSU (1932) bei günstigen Bedingungen auf dem Berg Hakköda 
einen starken Abfall der Überschüsse schon um 9 Uhr. Zu Mittag 
trat eine weitere Depression ein, zwischen 14 und 16 Uhr gab es einen 
neuen beträchtlichen Anstieg. Schattenblätter von Sasa kurilensis und 
andere verhielten sich ähnlich. Bei Rhododendron lag das Maximum 
kurz vor Mittag. 

Wir haben die ökologische Literatur der letzten Zeit ziemlich aus- 
führlich dargestellt, um aus ihr im Vergleich mit unseren Untersuchungen 
zu weiteren Schlüssen zu gelangen. Unsere Studien zeigen zunächst 
eindeutig, daß das Assimilationsproblem in der freien Natur nicht vom 
Atmungsproblem getrennt werden kann und darf. Die Vorstellung 
LUNDEGÄRDHs, daß in den grünen Blättern ‚die maximale Assimilation 
die maximale Atmung um ein Vielfaches‘‘ überragt (1927, S. 61 und die 
dort angeführte Literatur) hat in freier Natur nur unter bestimmten Um- 
ständen, aber durchaus nicht allgemein Gültigkeit. Dasselbe gilt für 
den Satz (8. 63), „daß die Pflanzen in den dunklen Stunden CO,-Mengen 
ausatmen, die von ähnlicher Größenordnung sind, wie die in den hellen 
Stunden aufgenommenen.‘ Unsere Frühjahrsversuche zeigen, daß der 
beträchtlichen Tagesassimilation so gut wie keine nächtlichen Verluste 
gegenüberstehen und es infolgedessen zu einer allmählichen Stoff- 
speicherung in den Blättern kommt. Auch BoysEN-JENSEN verall- 
gemeinert viel zu stark, wenn er zusammenfassend sagt, ,,daB die Assi- 
milation in der freien Natur eigentlich nur durch Schwankungen der 
Lichtintensität und der Temperatur beeinflußt wird.‘ Von den Außen- 
faktoren sind diese zweifellos die wichtigsten, aber es spielen offenbar 
auch verschiedene innere Faktoren mit, die von den genannten äußeren 
nur noch ganz indirekt beeinflußt werden. 
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Wir kommen damit zum wichtigsten Punkt, nämlich zu der Frage, 
welche Faktoren in unserer und den kurz geschilderten anderen Arbeiten 
jeweils Assimilation und Atmung begrenzten, insbesondere, wodurch die 
kürzer oder länger andauernden Störungen bewirkt werden. 

Das Licht ist für die Assimilation der Sonnenpflanzen wohl immer im 
Überschuß vorhanden, wenn wir von den kurzen Morgen- und Abend- 
stunden und Tagen mit starker Bewölkung absehen. Wie sehr bei Schatten- 
pflanzen und Schattenblättern Lichtmangel eine begrenzende Rolle 
spielen kann, zeigen besonders die Studien von Daxer. Licht kann 
aber auch durch zu hohe Intensität begrenzend wirken, wofür die Studien 
von MoNTFoRT und NEYDEL (1928) an einer Hymenophyllacee ein klares 
Beispiel bieten. Da Stomata fehlen und für konstante Temperatur gesorgt 
war, konnte gezeigt werden, daß rein photische Funktionsstörungen im 
Assimilationsgewebe vorliegen, die in Chloroplastenverlagerung und 
Zersetzungserscheinungen der Chloroplasten und des Plasmas bestehen. 
Die Veränderungen können bis zum ‚„Sonnentod‘ dieser Schatten- 
pflanze fortschreiten. Von unseren Pflanzen zeigen besonders junge, 
aber während des Sommers in ihrer weiteren Entwicklung gehemmte 
Sprosse von Quercus Ilex solche „Sonnenstichwirkung‘. Ihre Blätter 
sind rein gelb; auch Myrtus neigt zur Gelbfärbung. Daß solche Blätter 
schwach assimilieren, braucht nicht erst durch Versuche erwiesen zu 
werden. Daß die grün bleibenden Laubblätter durch Licht geschädigt 
werden, ist nicht anzunehmen, da in Wasser aufgestellte Pflanzen. in 
direktem Sonnenlicht ausgiebig assimilieren. Eine Reihe von Unter- 
suchungen spricht dafür, daß das Licht die Atmung grüner Organe 
fördert, wenn diese vorher längere Zeit verdunkelt waren. Wir ver- 
weisen hier auf die Arbeit von Paauw (1932) und die dort gegebene 
Zusammenstellung der früheren Literatur. Paauw behandelt für sein 
Objekt, die Fadenalge Hormidium, besonders die Frage, ob dieser An- 
stieg damit zusammenhängt, daß mit beginnender Assimilation die Menge 
der veratmeten Substanz ansteigt („ergastogen‘), oder ob eine ,,plasmo- 
gene“ Lichtwirkung vorliegt. Seine Versuche sprechen klar dafür, 
daß das letztere angenommen werden muß, das erstere hingegen nur eine 
geringe Rolle spielt. Wir möchten annehmen, daß die hohe Morgen- 
atmung, die wir (und auch Bosıan) wiederholt, besonders im Sommer 
antrafen, sich ebenso erklären dürfte. Eine Verwicklung tritt dadurch 
ein, daß nächtlich angesammelte Kohlensäure beim Öffnen der Stomata 
entweichen könnte; der erhöhte Wert findet sich aber oft geraume Zeit 
nach dem Öffnen der Spalten. 

Der Einfluß der Temperatur auf Assimilation und Atmung wird in 
den verschiedensten ökologischen Studien sehr deutlich. Der Bereich, in 
dem die Vorgänge mehr oder minder klar der van’r Horrschen Regel 
folgen, ist in der Natur oft kleiner als man nach verschiedenen rein 
physiologischen Untersuchungen erwarten möchte. Q,, wurde für die 
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Assimilation in sehr verschiedener Größe gefunden, im Bereich der 
höheren Temperaturen fast stets kleiner als bei der Atmung. Auch 
hier können wir auf die Zusammenstellungen bei LUNDEGÄRDH und 
BoysEN-JENSEN und auf die Arbeit von PAAUW verweisen. Daran, 
daß bei der Assimilation Q,, bei höheren Temperaturen sinkt und sich 
dem Werte 1 nähert, ist nicht zu zweifeln. Schließlich hört die Assi- 
milation ganz auf. Die Grenztemperatur ist, wie die ökologischen Arbeiten 
zeigen, nach dem Klima und dem Standort wechselnd. Da die Erhitzung 
der Blätter mit Austrocknung und Spaltenverschluß Hand in Hand geht, 
ist es bei Versuchen in freier Natur schwer zu entscheiden, von welcher 
Temperatur an das Plasma direkt geschädigt wird. Bei unseren Sommer- 
versuchen war die Grenze offenbar nicht erreicht, da mit Wasser versorgte 
Pflanzen trotz gleicher Erhitzung assimilierten. Auch begannen die Blätter 
an den Pflanzen selbst, zuzeiten geringerer Transpiration, gleich wieder zu 
assimilieren. Die Methode der Assimilationskammern führt zu höherer 
Erwärmung als den Außenbedingungen entsprechen würde. In ver- 
schiedenen Arbeiten und auch in einigen eigenen Versuchen wurde durch 
Beschattung oder sonstige Kühlung die Temperatur auf das normale 
Außmaß herabgesetzt. Es gelang dadurch in manchen Fällen, die Unter- 
schreitung des Kompensationspunktes zu verhindern, der starke Abfall 
blieb aber trotzdem bestehen. 

Die Tatsache, daß die Atmung deutlicher der van’r Horrschen Regel 
folgt, führte dazu, daß manche Forscher diese als in sehr weiten Grenzen 
geltend betrachteten. Dies trifft in der freien Natur nicht immer zu, und 
die Errechnung von Gesamtassimilationswerten auf diesem Wege erwies 
sich als unzulässig. Das Absinken der Überschußkurven zu den heißesten 
Tagesstunden beruht nicht auf erhöhter Atmung. Das geht nicht nur 
aus unseren Versuchen ganz klar hervor, sondern auch aus der Arbeit 
Bosıans. Auch die niederen Atmungswerte der Tropenpflanzen (nach 
STOCKER) und das von DAXER beobachtete Sinken der Atmung trotz 
steigender Temperatur bei Beschattung, lehren, daß die Pflanzen die 
Atmung weitgehend regulieren und dadurch dem Temperatureinfluß 
zum Teil entziehen können. Schon unsere Frühjahrsversuche zeigten 
wiederholt starke, schwer deutbare Abweichungen von der Temperatur- 
regel. Dazu kommt, daß die Atmung erst bei verhältnismäßig hohen 
Temperaturen ein nennenswertes Ausmaß erreicht, so daß in kalten 
Nächten so gut wie gar nicht geatmet wurde, ohne daß dafür der 
Spaltenverschluß die Ursache gewesen sein kann. Im Sommer wird in 
unseren Versuchen fast immer die Atmung gleichzeitig mit der Assimilation 
eingestellt. Spaltenverschluß ist auch hier nicht Ursache des Abfalls, da 
auch bei geschlossenen Spalten, somit auch nachts geatmet wurde, was 
früheren Erfahrungen von MEYER und DELEANO (1911) entspricht. 
Wasserversorgung ließ die Atmung sehr hoch ansteigen. Somit bleiben 
für die Einstellung zwei mögliche Ursachen: Mangel an Assimilaten oder 
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Austrocknung, also nach der Ausdrucksweise von MEYER und DELEANO 
(1911/13) eine ergastogene und eine plasmogene Aktion der Temperatur. 
Eine sichere Entscheidung können wir vorläufig nicht fällen. Tatsache ist, 
daß im Sommer in den Blättern ein beträchtlicher Stoffmangel und oft 
durch viele Stunden Stoffkonstanz herrscht. Ein gewisses Ausmaß 
von Zuckern, den ,,Grundzucker‘‘, greift die Pflanze offenbar nicht 
zu Atmungszwecken an. Dies würde den Verlust der notwendigen Saug- 
kraft und damit in kurzer Zeit das Absterben zur Folge haben. Es ist 
also durchaus möglich, daß die Pflanze die Atmung nach den verfüg- 
baren Stoffen reguliert, für sie nur die jeweiligen Neuassimilate opfert. 
Dies kann ebenso für die Objekte Bosıans gelten, denn auch sie dürften 
nicht reich an Assimilaten gewesen sein, ferner für den Oleander in 
HARDERs Versuchen. Für eine begrenzende Wirkung der Assimilate spricht 
die Tatsache, daß mehrfach Assimilation und Atmung gleich hohe Werte 
erreichen, sich also gerade kompensieren!. Der Kompensationspunkt 
wird bei unseren Pflanzen trotz der Erhitzung im Rezipienten bis über 
50° nur selten unterschritten; dies beweist, wie gut die Macchia der 
Erhitzung angepaßt ist. 

Die Frage, inwieweit Eniquellung Assimilation und Atmung be- 
einflußt, wurde schon mehrfach gestreift. Für die Assimilation liegen 
Arbeiten von WALTER (1929) vor. Er verwendete Helodea, der osmotisch 
Wasser entzogen wurde, was den Vorteil hat, daß die Entquellung ohne 
den Stomata- und Temperaturfaktor untersucht werden konnte. Der große 
Nachteil liegt aber darin, daß nicht festzustellen ist, ob die beobachtete 
Assimilationshemmung auf Entquellung beruht, oder ob hierbei Ver- 
änderungen wirksam sind, die auf beginnender oder vollendeter Plasmolyse 
beruhen. Die durch Transpirationsverlust bei Landpflanzen bewirkte Ent- 
quellung ist von der osmotisch an Wasserpflanzen bewirkten zu ver- 
schieden, als daß WALTERs Versuche für uns eine Grundlage bieten 
könnten. Die Atmung fand er nicht vermindert. Wohl aber ist Herab- 
setzung der Atmungsintensität sowie auch der Assimilation für austrock- 
nende Moose [MAYER und PLANTEFOL (1926)] und Flechten [STOCKER 
(1927)] bekannt. ILsın (1923) und CoLLor1o (1928) fanden an welkenden 
Blättern von Mesophyten Atmungssteigerung. Nach CoLLORIO soll diese 
auch für Xerophyten gelten, nicht aber nach ILJIN. Leider haben beide 
Forscher den Zustand der Spaltöffnungen nicht genauer geprüft. Bei 
einem gewissen Welkungsgrad sind bei Mesophyten die Stomata oft 
geöffnet, bei manchen Xerophyten aber verschlossen, und das kann 
nicht ohne Einfluß auf die Atmung bleiben. 

Wir fanden, daß der Wassergehalt der Blätter im Sommer nur bei 
einigen Pflanzen stark sinkt. Die Pflanzen, bei welchen der Verlust 
größer war (Cistus, Myrtus, Phillyrea), zeigten auch die deutlichsten 


1 Die Blätter in dem dunklen Rezipienten haben vor jedem der 20 Min. lang 
dauernden Versuche 40 Min. Zeit zur Assimilation. 
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Assimilationsstörungen, und da solche bei Wasserzufuhr aufhören, ist 
kaum daran zu zweifeln, daß tatsächlich der Wasserverlust die Ursache 
dieser Störungen ist. Eine dauernde Schädigung liegt aber offenbar 
nicht vor, da zwischen den Pausen und besonders morgens und abends 
wieder assimiliert werden kann. Nach längerer Erhitzung folgt fast 
immer ein Assimilationsabfall, diesem aber bei bleibender Erwärmung 
wieder ein Anstieg, so daß rhythmische Schwankungen entstehen, 
denen gleiche Schwankungen der Atmung entsprechen. Diese können, 
wie bei der Assimilation, durch Wassermangel, vielleicht aber auch 
durch Stoffmangel bewirkt sein. 

Es wäre möglich, daß die Schwankungen sich folgendermaßen erklären: 
Erhitzung verbunden mit starker Transpiration führen zur Entquellung, 
die den Gaswechsel verhindert. Die entstehende Erhöhung der Saugkräfte 
bewirkt neue Wasserzufuhr und ermöglicht so neuen Gasaustausch usw. 
Aus unseren Versuchen geht klar hervor, daß für das Aus- und Wieder- 
einsetzen des Gaswechsels der jeweilige Gesamtzustand der Pflanze 
maßgebend ist und nicht nur die jeweiligen Verhältnisse im Rezipienten 
oder überhaupt an einem Ästchen. Für Assimilation, Atmung und 
Analysen wurden ja stets verschiedene Âstchen und Blattmengen einer 
Pflanze verwendet, und trotzdem stimmt das Verhalten aller Proben 
weitgehend überein. Das weist auch darauf hin, daß die Einstelluag 
der Atmung sich auch wohl mehr aus dem Gesamtzustand als aus lokalem 
Stoffmangel erklärt. Der Gesamtzustand selbst hängt wohl von den 
edaphischen und klimatischen Faktoren ab!, deren Wirkung sich aber 
nicht immer sofort, sondern öfter etwas verspätet äußert. Das ist durchaus 
verständlich, da die Pflanzen morgens einen Wasservorrat besitzen, der 
langsamer schwindet als die Erhitzung ansteigt, und ebenso die Neu- 
füllung erst eine Zeit nach erfolgter Abkühlung vollzogen sein kann. 
Vieles spricht indessen auch dafür, daß autonome Regulationen, und 
zwar nicht nur solche der Stomata, mitwirken. Für die fortlaufende 
Entwässerung, die stark erhitzte Blätter tagsüber erleiden, hat VASSILJEV 
(1931) Beispiele aus der Sandwüste im südöstlichen Kara-Kum gegeben; 
da es sich um vergleichbare Bedingungen und Objekte handelt, dürften 
sich unsere Pflanzen ähnlich verhalten, also auch in der Zeit von etwa 
10—16 Uhr einen starken Wasserverlust erleiden, das sind aber die 
Stunden der stärksten Herabsetzung des Gaswechsels. Das gleichzeitige 
Sinken der Transpiration ist wohl nicht nur auf den Spaltenverschluß 
sondern auch auf Entquellung zurückzuführen. Ein hemmender Einfluß 


1 Das ergibt sich besonders auch daraus, daß nach SCHODER und Bosran 
auch die Assimilationskurven verschiedener Individuen zu gleichen Zeiten und 
unter gleichen Bedingungen einander sehr ähneln. Für die einzelnen Teile einer 
Pflanze gilt dies offenbar in noch höherem Maße; andernfalls könnte man Assi- 
milation und Atmung, die immer an verschiedenen Blättern bestimmt werden 
müssen, überhaupt nicht kombinieren. 
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der Entwässerung auf die Assimilation ergibt sich auch aus den Ver- 
suchen McLEans. 

Die Abhangigkeit der Assimilation vom Offnungsgrad der Spalten haben 
unter anderen Instn (1923), MASKELL (1928), JoHANSSON und STÄLFELT 
(1928, 1929), BOYSEN-JENSEN (1932) untersucht. Der Erstgenannte fand 
Assimilation auch bei geschlossenen Spalten, doch bot er 6% CO, dar, 
so daß damit für die Verhältnisse in der Natur nichts ausgesagt ist. 
Die anderen Autoren arbeiteten unter normalen Bedingungen und fanden 
fiir Kirschlorbeer, Fichte, Buche und Esche eine ganz klare Abhangigkeit 
der Assimilationsintensität vom Offnungsgrad. Unsere Versuchspflanzen 
besitzen im Frühjahr tagsüber weitgehend geöffnete Spalten, und zwar 
auch dann, wenn der Lichtgenuß ein sehr mäßiger ist, z. B. schon in 
der Morgendämmerung. Nachts erfolgt bei den typischen Hartlaub- 
blättern ein weitgehender Verschluß. Das Fehlen nächtlicher Atmung 
wird aber nicht dadurch, sondern durch die niederen Temperaturen be- 
dingt. Im Sommer öffnen sich die Stomata, wenn überhaupt, nur bei 
Besonnung. Einzelne Pflanzen ließen zu keiner Tagesstunde Xylol ein- 
treten; trotzdem atmeten sie nicht nur, sondern zeigten auch deutliche 
Assimilation, was kaum zu erwarten gewesen war. Der allmähliche 
Verschluß der Stomata bei den übrigen Pflanzen geht so sehr mit Er- 
hitzung der Blätter und Wasserverlust parallel, daß seine hemmende 
Wirkung sich nicht von den übrigen Faktoren trennen läßt. Klar ist 
nur, daß der Verschluß keinesfalls die alleinige Ursache der Herab- 
setzung des Gaswechsels in den heißen Tagesstunden ist. Es scheint 
sogar, daß er dabei eine ziemlich untergeordnete Rolle spielt. 

Kohlensäuremangel ist in unseren Versuchen wohl niemals begrenzen- 
der Faktor gewesen, so daß hier auf diesen Fragenkomplex nicht ein- 
gegangen zu werden braucht. Es wäre indessen wohl möglich, daß mit 
Wasser versorgte Pflanzen im Sommer einen höheren Überschuß ergeben, 
wenn der Kohlensäuregehalt der Luft künstlich erhöht würde. 

GUTTENBERG hat schon 1927 die Ansicht vertreten, daß unzureichende 
Ableitung der Assimilate die Assimilation hemmen dürfte. KostytTscHEW 
(1926) hatte aus einigen seiner Versuche den gleichen Schluß gezogen, 
später aber andere Erklärungen für den Assimilationsstillstand heran- 
gezogen. Kürzlich hat Kurssanow (1933) die Frage einer experimentellen 
Prüfung unterzogen, wobei er durch Verdunklung stoffarm gemachte 
Blätter mit stoffhaltigen verglich, auch künstliche Ernährung, Ringelung 
usw. anwendete. Es ergab sich ganz eindeutig, daß eine Häufung von 
Assimilaten zu einer ausgiebigen Herabsetzung der Assimilation führt, 
die meist um die Mittagszeit eintritt. Da aber auch die stoffarmen 
Blätter eine schwache Assimilationsverminderung zu gleichen Zeiten auf- 
weisen, müssen noch andere Faktoren mitwirken. 

Wir zweifeln nicht, daß die Assimilationseinbrüche, die wir im Früh- 
jahr beobachteten, in dieser Weise zu deuten sind. Die Überfülle an 
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Stoffen läßt sich in unseren Pflanzen mikroskopisch an der Häufung 
von Stärke direkt beobachten, auch die Analysen zeigen sie deutlich. 
Überdies setzt die Assimilation dann wieder ein, wenn ein Teil der Assi- 
milate fortgeschafft ist. 

Das plötzliche Absinken der Assimilation zu gewissen Tageszeiten 
hat also nach unserer Meinung zwei völlig verschiedene Ursachen. Bei 
günstigen Vegetationsbedingungen erfolgt es dann, wenn die Blätter mit 
Assimilaten, besonders Stärke, überfüllt sind und deren rasche Abfüh- 
rung durch vorhergegangene ausgiebige Assimilation und Füllung der 
Leitungsbahnen erschwert ist. Dies gilt nicht nur für unsere Pflanzen 
im Frühjahr, sondern fast sicher auch für die Befunde von KostYTscHEw 
und BERG in Kaukasien, für die monokotylen Zwiebelgewächse KıLLıans 
und für die Versuchspflanzen HIRAMATSUSs in Japan. Diese waren, wie 
unsere, meist sklerophyll; vermutlich speichern sie auch Stärke, was den 
frühen Abfall erklären würde. Bei mitteleuropäischen Pflanzen scheint 
diese Hemmung gelegentlich nach starker Assimilation vorzukommen. 
Ob man berechtigt ist, auch von einer „Ermüdung‘ des Assimilations- 
apparates zu sprechen, möchten wir dahingestellt sein lassen. 

Der Assimilationseinbruch in den heißen Tagesstunden, den wir im 
Sommer beobachteten, ebenso HARDER, KOSTYTSCHEW und Woop in 
Wüsten, SCHANDERL und BoOsIAN sogar an extremen mitteleuropäischen 
Standorten, hat sicher eine ganz andere Ursache. Hier dürfte Wasser- 
mangel die entscheidende Rolle spielen, wogegen ein direkter Einfluß 
der Temperatur kaum vorliegt und der Spaltöffnungsverschluß nur eine 
geringe Rolle spielt. 

Bei Tropenpflanzen könnten beide Ursachen sehr wohl zusammen- 
wirken, da morgens sehr stark assimiliert wird und anschließend ein 
starker Wasserverlust- eintritt. 

Die in unserer Untersuchung erstmalig klargelegte sehr starke Störung 
der Atmung bei Pflanzen heißer Trockengebiete könnte durch Stoff- 
mangel oder durch Wasserverlust bedingt sein. Eine sichere Entschei- 
dung ist nicht möglich; für das zweite spricht aber, daß offenbar nicht 
die Verhältnisse des Versuchsästchens, sondern der Gesamtzustand der 
Pflanze maßgeblich ist, der selbst wohl am meisten von der jeweiligen 
Transpiration und Wasserzufuhr abhängt. 


XII. Zusammenfassung. 

Wir hatten uns die Aufgabe gestellt, die Assimilation und die Atmung 
der immergrünen Hartlaubflora des Mediterrangebietes (der Macchia) 
im Frühjahr (Regenzeit, März-April 1933 in Brioni) und im Sommer 
(Dürrezeit, August-September 1933 in Korsika) zu studieren. wofür frühere 
Untersuchungen GUTTENBERGs den Ausgangspunkt bildeten. 

Die günstigen klimatischen Verhältnisse des Frühjahrs haben eine 
ausgiebige Assimilation zur Folge. Da die Temperatur noch ziemlich 
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nieder war, wurde tagsüber wenig, nachts so gut wie gar nicht geatmet. 
Somit ergeben sich in den Blättern beträchtliche Stärkeansammlungen, 
die nachts erhalten bleiben. Demnach ist auch die Ableitung von Stoffen 
aus dem Blatt eine mäßige. Die Stoffanhäufung führt in den Nachmittags- 
stunden zu einem vorübergehenden Absinken oder zum Stillstand der 
Assimilation, die auch sonst nicht immer in klarer Abhängigkeit vom 
Licht und besonders von der Temperatur verläuft. Dies gilt in verstärktem 
Ausmaß von der Atmung, die oft gar nicht der Temperaturregel folgt. 
Die Stomata sind tagsüber schon bei schwachem Licht meist völlig ge- 
öffnet, nachts ganz oder weitgehend geschlossen. Auch vorübergehende 
/erdunklung führt zur Abnahme der Öffnungsweite. Quantitative Ana- 
lysen geben einen Einblick in den Kohlehydratstoffwechsel. Zur Zeit 
des Assimilationsstillstandes sinkt die Menge der Assimilate, besonders 
der Stärke beträchtlich. Es wird also erst für neue Assimilate Platz 
geschaffen, dann erst setzt die Assimilation wieder ein. 

Zur Zeit der Sommerdiirre ist der Gaswechsel weitgehend herabge- 
setzt. Die Assimilation verläuft meist in rhythmischen Schwankungen 
und hört dabei wiederholt ganz auf. Dasselbe gilt zu gleichen Zeiten 
für die Atmung, so daß offenbar der jeweilige Gesamtzustand der Pflanze 
für den Gaswechsel maßgeblich ist. Die Atmung ist während vieler 
Stunden ebenso groß wie die Assimilation oder übertrifft diese sogar. 
Somit wird oft der Kompensationspunkt erreicht oder unterschritten, 
und es gibt nur in kurzen Perioden einen Überschuß, nicht selten Ver- 
luste. Berücksichtigt man auch die nächtliche Atmung, so ergibt sich 
insgesamt eher ein Verlust an Stoffen als ein Gewinn. Nur die Bäume, 
besonders Olea, gewinnen etwas an Assimilaten, wohl wegen ihres tiefer 
gehenden Wurzelsystems. Man kann also sagen, daß die Pflanzen während 
der Dürrezeit an der Grenze ihrer Existenzmöglichkeit stehen, und daß 
eine Sommerruhe vorliegt, da keinerlei Stoffe für weiteres Wachstum 
zur Verfügung stehen. Dies wird durch quantitative Analysen bestätigt, 
die gleichfalls nur sehr geringe Stoffgewinne erkennen lassen. Die günstig- 
sten Zeiten sind der Morgen, zum Teil auch der Abend. Die Spaltöff- 
nungen sind oft ohne jede Unterbrechung für Xylol impermeabel; trotz- 
dem kann assimiliert werden. In anderen Fällen werden sie zur heißesten 
Zeit geschlossen oder verengt, ohne daß der Gaswechsel dadurch stark 
beeinflußt wird. Im allgemeinen treffen freilich größte Erhitzung, Spal- 
tenverschluß und Herabsetzung des Gaswechsels zusammen. Das Auf- 
hören der Assimilation ist im Sommer auf Wassermangel zurückzuführen; 
die Erhitzung über 50° und die starke Besonnung wirken an sich nicht 
schädlich. Die Atmung dürfte ebenfalls durch den Wassermangel unter- 
bunden werden, doch kann bei ihr auch Stoffmangel eine Rolle spielen. 
Stärke fehlt im Sommer an extremen Standorten gänzlich. Der Zucker- 
gehalt ist nur bei einigen Pflanzen gegenüber dem Frühjahr erhöht 
und zeigt tagsüber nur geringe Schwankungen. Der osmotische Wert 
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steigt im allgemeinen an, manchmal bis auf das Doppelte. Der Wasser- 
gehalt sinkt in geringerem Ausmaß, so daß eine Vermehrung der os- 
motischen Substanz eintreten muß, die zum Teil auf einer Zuckerzu- 
nahme beruht. 
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(Aus der Staatlighen Biologischen Anstalt auf Helgoland.) 


ÜBER KULTUR UND GESCHLECHTSBESTIMMUNG 
VON DICTYOTA DICHOTOMA. 


Von 
E. SCHREIBER. 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 9. Juli 1935.) 


Vergleicht man am natürlichen Standort von Dictyota das Mengen- 
verhältnis von vorhandenen Tetrasporenpflanzen einerseits mit dem 
der Geschlechtspflanzen andererseits, so findet man sehr häufig ein 
zahlenmäßiges Überwiegen der Tetrasporenpflanzen. Das unsere dies- 
bezüglichen Vorstellungen beherrschende Bild eines idealen Generations- 
wechselschemas wird somit an verschiedenen Standorten von Dictyota 
erschüttert. Zwar finden wir — beispielsweise im Nordseegebiet — 
zeitlich getrennt teils überwiegend mehr Tetrasporenpflanzen, teils mehr 
Geschlechtspflanzen, aber im großen Durchschnitt einer Vegetations- 
periode überwiegen auch an solchen Standorten die Tetrasporenpflanzen 
zahlenmäßig nicht unerheblich. Und so liest man auch bei ausländischen 
Autoren über solche Beobachtungen an anderen Standorten. Ja, es geht 
zum Teil so weit, daß Geschlechtspflanzen kaum mehr nachzuweisen 
sind. Ähnliches gilt auch für andere Dictyotales. OLTMANNS (1922) und 
Knıerp (1928) berichten zusammenfassend über diese Beobachtungen. 
Entsprechende Verhältnisse beobachtet man auch bei einer laufenden 
Kontrolle der Standorte mancher diplobiontischer Rotalgen. Auch hier 
wirkt sich das zahlenmäßige Verhältnis der einzelnen Generationen oft 
zugunsten der Tetrasporenpflanzen aus. Eingehend untersuchte ich 
die entsprechenden Verhältnisse auch bei der isogamen Braunalge 
Cladostephus spongiosus. Bei einer laufenden Kontrolle durch mehrere 
Jahre hindurch fand ich stets ein zahlenmäßiges Überwiegen der Sporo- 
phyten. Die Gametophyten dagegen machten höchstens zehn von Hundert 
des Gesamtbestandes aus. 

Selbst im Falle einer zahlenmäßigen Gleichheit von Sporenpflanzen 
und Geschlechtspflanzen müßte an einer strengen Einhaltung eines 
Generationswechsels noch gezweifelt werden, falls die Entwicklungs- 
aussichten für beide Generationen dieselben sind. Denn theoretisch 
müßte stets ein augenfälliges Überwiegen von Geschlechtspflanzen zu er- 
warten sein, und zwar aus der Überlegung heraus, daß die auf den Sporo- 
phyten entstehenden Fortpflanzungskörper in der Lage sind, ausnahmslos 
zu Gametophyten heranzuwachsen, da sie autonom keimungsfähig sind, 
während die Entstehung eines Sporophyten stets an einen viel seltener 
verwirklichten Befruchtungsakt gebunden ist. Selbst im günstigsten 
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Falle dürfte ein großer Teil der Dictyota-Eier am natürlichen Standort 
unbefruchtet bleiben, und so müßte sich das Verhältnis von Sporen- 
pflanzen zu Geschlechtspflanzen immer mehr zugunsten der Geschlechts- 
pflanzen verschieben. In der Tat müßten viele Algen mit antithetischem 
Generationswechsel bei sonst normalem Phasen- und Formenzyklus aus 
obenerwähnten Gründen vorzugsweise in der haploiden Phase ge- 
funden werden. 

Gesicherte Unterlagen über das Vorhandensein eines echten Gene- 
rationswechsels, insbesondere bei Dictyota, verdanken wir in erster Linie 
Hoyt (1910). Dieser untersuchte die transatlantische Form. In An- 
betracht der vorerwähnten scheinbaren Widersprüche mit den Natur- 
beobachtungen erschien es wünschenswert, die Verhältnisse auch für 
eine andere geographische Rasse von Dictyota dichotoma nachzuprüfen. 
Um gesicherte Ergebnisse zu erhalten, die alle sekundären Momente 
ausschalten, arbeitete ich bei der Nordseeform von Dictyota mit Labora- 
toriumskulturen. 

Kulturverfahren. 

Die im Laufe des letzten Jahrzehnts in der Kultur der Meeresalgen 
erzielten Fortschritte ließen auch mit Braunalgen höherer Organisation — 
wie Dictyota — Züchtungserfolge erhoffen. Gearbeitet wurde nach den 
allgemeinen Erfahrungen, welche für die bisher kultivierten einfacheren 
Braunalgen vorlagen. Als Kulturgefäße bewährten sich sterilisierte 
Deckelschalen, welche am Nordfenster dem natürlichen Tageslicht aus- 
gesetzt wurden. Da Dictyota in kälteren Meeren nur während der Sommer- 
monate gedeiht, so wurden die Kulturen Sommer und Winter in normal 
temperierter Zimmerluft gehalten, um die Vegetationsperiode zu ver- 
längern. Als Nährmedium benutzte ich anfangs eine anorganische 
Seewassernährlösung (SCHREIBER 1927 und 1930). 

Die ersten Kulturerfolge erzielte ich im Sommer 1930. Die aus 
Tetrasporen gezüchteten Pflänzchen wuchsen teilweise zu wenigen Zenti- 
meter großen Exemplaren heran und bildeten in der Folgezeit teilweise 
Fortpflanzungsorgane aus. Bald machte ich die Erfahrung, daß die im 
Wachstum gehemmten Pflänzchen jedesmal dann begannen, neue Äste 
auszutreiben, wenn alte Thallusteile anfingen abzusterben. Es mußten 
also von den absterbenden Pflanzen Stoffe ins Wasser dringen, welche 
eine neue Wachstumsstimulierung herbeiführten. Diese Feststellung 
machte ich mir in der Folgezeit zunutze, indem ich ganz ungeachtet 
der Natur der fördernden Stoffe sterilisierten Preßsaft oder Dekokt 
naturgewachsener Dictyoten in kleinen Quantitäten dem Nährmedium 
zusetzte. Der Erfolg war ausgezeichnet, denn kleinste Quantitäten 
dieses Dekoktes übten eine starke wachstumsfördernde Wirkung auf 
die Keimlinge aus. Es hatte also die ursprünglich angewandte rein an- 
organische Nährlösung offenbar die zur Entwicklung erforderlichen 
Stoffe nicht in so ausreichendem Maße besessen, wie es zu einer üppigen 
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Entfaltung erforderlich gewesen wäre. In diesem Zusammenhange sei 
auf die seit einer Reihe, von Jahren mit Erfolg durchgeführten Kultur- 
versuche von Föyn (Zusammenfassendes s. 1934) verwiesen, welcher 
meine ursprünglich anorganische Seewasserlösung für die Kultur von 
höheren Meeresalgen dadurch verbesserte, daß er einen Zusatz von 
Erdabkochung machte. Dadurch erkannte er als erster die generelle 
Bedeutung organischer Zusätze zu Meeresalgenkulturen!. Ganz ent- 
sprechende Feststellungen konnten schon vor Jahren für einige Süßwasser- 
algen gemacht werden, und geeignete Methoden wurden von den Prager 
Algenforschern für das Reinkulturverfahren ausgebaut. PRINGSHEIM 
(1935) berichtet kurz über seine diesbezüglichen Versuche, die auf den 
Nachweis von Wuchsstoffen, wie sie auch bei anderen Pflanzen vor- 
kommen, hinauslaufen sollen. 

Daß die bei Dictyota gefundene stimulierende Wirkung arteigenen 
Dekoktes auch auf andere Meeresalgen ausgedehnt werden kann, be- 
stätigte ich an der Braunalge Cladostephus spongiosus, welche nach Zu- 
satz kleinster Mengen arteigenen Dekoktes sich ebenfalls nun aus- 
gezeichnet kultivieren läßt. Besonders erwähnt sei der unter Zusatz 
arteigenen Dekoktes erzielte normalwüchsige Habitus. Daß Meeresalgen- 
abkochungen auch auf das Gedeihen fremder Arten einen günstigen 
Einfluß ausüben, sah ich an meiner im Jahre 1929 kultivierten Rhodomonas 
baltica, welche unter Hinzufügung kleinster Mengen Fucus-Dekoktes sich 
besonders vorteilhaft entwickelte. 

Die Zusammensetzung der Seewassernährlösung mit Zusatz arteigenen 
Dekoktes ist folgende: 


ees fe Vie 0,1g 
Mao cis re. 0,02 g 
Aqua redestillata . . . . . . 50,0 g 
Seewasser. . . . . . . . ad 1000,0g 


Zu je 50 cem obiger Lösung wenige Tropfen Algendekokt aus frisch ausgetriebenen 
Zweigen. Dann gut durchmischen. 

Das Dekokt mit den Algenrückständen kann nach Gebrauch beliebig 
oft durch Aufkochen nachsterilisiert werden, da das wirksame Prinzip 
thermostabil ist. Die Algenreste werden zweckmäßig dauernd im Dekokt 
belassen. Der Zusatz größerer Dekoktmengen ist infolge Bakterien- 
entwicklung unvorteilhaft. Die Kulturflüssigkeit muß wasserhell bleiben. 

Haben die nach obigen Angaben kultivierten Dictyota-Keimlinge erst 
einmal eine solche Größe erreicht, daß sie dem unbewaffneten Auge 
sichtbar sind, so geht ihre Entwicklung rasch weiter. Nährlösungswechsel 
ist kaum erforderlich. Bei nur einmaligem Wechsel des Mediums konnten 
bereits stattliche fruktifizierende Thalli herangezüchtet werden. Eine 


1 Eben erscheint eine kurze Mitteilung von CARTER (1935) über die wachstums- 
fördernden Eigenschaften von Fruchtsäften, ausgearbeitet für Meeresalgen. Dem 
Vitamin C und sonstigen wachstumsfördernden Stoffen werden diese günstigen 
Wirkungen zugeschrieben. 
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auf diese Art kultivierte mittelgroße Pflanze, welche sich infolge ihrer 
geringen Verzweigung für ein Lichtbild besonders eignete, ist in Abb. 1 
in natürlicher Größe wiedergegeben. 

Die Regenerationsfähigkeit des Thallus gestattet es, die Pflanzer, 
mit sterilen Instrumenten mehrfach zu zerschneiden. Aus jedem mit 
Scheitelzelle versehenen Fragment wächst im Laufe der Zeit wieder eine 
neue Dictyota-Pflanze heran. Auf diese Weise ist es möglich, von einer 





Abb. 1. Dietyota dichotoma. Aus der Spore aufgezogene Pflanze in Originalgröße. 


einzigen Pflanze ausgehend, genetisch gleichwertiges Material zu Ver- 
suchszwecken heranzuziehen. 

Die Bildung von Fortpflanzungsorganen erfolgt im Laboratorium zu 
allen Jahreszeiten, sofern die Kulturen bei Zimmertemperatur aufgestellt 
werden. Die Tatsache, daß in vitro Fortpflanzungsorgane auch während 
der Wintermonate entstehen können, spricht gegen einen inneren jahres- 
periodischen Rhythmus der Fortpflanzung. Wenn Dictyota in kälteren 
Meeren nur während der Sommermonate vegetiert und fruktifiziert, 
so ist deren zeitliches Erscheinen und Verschwinden durch das Maß 
der Außenfaktoren bedingt. Die Überwinterung erfolgt draußen offenbar 
in Form von kleinen Keimlingen, welche erst im kommenden Sommer 
durch Darbietung einer für ihr Wachstum optimalen Temperatur zu 
fruktifizierenden Pflanzen heranwachsen können. 

Die Dictyoten fruktifizieren in Kultur entweder bereits als unver- 
zweigte Keimlinge, oder aber sie wachsen erst den in der Natur ent- 
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sprechenden Verhältnissen gemäß zu einer bestimmten Größe heran. 
Die an kultivierten Pflanzen gebildeten Sori weisen dieselben regel- 
mäßigen Formen auf wie die in der Natur gewachsenen. Da die mehr 

= oder weniger normale Form 

per Pa à Bei der Fortpflanzungsorgane bei 
: “oe =" kultivierten Algen vielfach 
"als ein Kriterium für das 
Wohlbefinden einer Kultur 
angesehen werden kann, seien 
in den Abb. 2 und 3 mikro- 
photographische Aufnahmen 






~ 


mit männlichen und weib- 
Ee ee - ‘ À lichen Soris beigefügt. 
So = Sobald die Kulturbedin- 


=x è 
Fe | : gungen in einzelnen Gefäßen 


zu wünschen übrig lassen 
Abb. 2. Dictyota dichotoma. Männlicher Sorus eines PR oo 
kultivierten Gametophyten. erfolgt Deformation des Sorus. 


Auch abweichende Stellungen 
der Sori auf der Thallusoberfläche weisen auf Kulturunregelmäßig- 
keiten hin. 

Unter Zuhilfenahme obigen Züchtungsverfahrens wurde die Nordsee- 
form von Dictyota dichotoma auf ihre Generationswechselfolge hin unter- 
sucht. In zahlreichen experimentell einwandfreien Befunden konnte 
der von Hoyt (1910) 
für die transatlantische 
Form sichergestellteste- 
tige Wechsel von Spo- 
rophyt und Gameto- 
phyt bestätigt werden. 
Denn auch beider Nord- 
seeform gingen im Kul- 
turexperiment aus Te- 
trasporen stets Ge- 
schlechtspflanzen her- 
vor, aus Zygoten da- 
gegen nur Tetrasporen- 
pflanzen. Somit müssen 
in der Natur bei einem 
zahlenmaBigen Über- 
wiegen von 'letrasporenpflanzen Störungsgründe herangezogen werden, 
wie sie etwa Kniep (1928) und auch Rogınson (1932) neuerdings ver- 
treten, zumal diese Störungen auch in keinem grundsätzlichen Wider- 
spruch zu Hoyts und meinen Versuchen stehen. KNIEP und ROBINSON 
messen dem bei den Dictyotales häufiger beobachteten Auskeimen des 





Abb. 3. Dictyota dichotoma. Weibliche Sori eines kultivierten 
Gametophyten. (Oben rechts ein Haarbüschel.) 
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ungeteilten Inhaltes der Tetrasporangien größere Bedeutung zu. Denn 
diese Gebilde müssen, da sie keine Reduktionsteilung erfahren haben, 
gleich wieder zu diploiden Pflanzen — also Tetrasporenpflanzen — 
heranwachsen. Unter diesen Umständen könnten sich mehrere un- 
geschlechtliche Generationen unmittelbar auseinander entwickeln. Eine 
weitere ins Gewicht fallende Ursache für das Überwiegen von Tetra- 
sporenpflanzen sehen WırLıams (1904), Knizp (1928) und RoBınson 
(1932) in der Möglichkeit einer größeren Widerstandsfähigkeit des 
Diplonten (Sporophyten) gegenüber ungünstigen Außeneinflüssen, so daß 
durch diesen Auslesevorgang in der Natur ein stetiges Überwiegen des 
Diplonten erfolgen müßte. Für die Dictyotale Taonia weist ROBINSON 
auf die größere Empfindlichkeit der Tetrasporen gegenüber den Zygoten 
hin. Bei den Rotalgen, wo die Verhältnisse in vieler Hinsicht ganz ähnlich 
liegen, sind entsprechende Beobachtungen von Dammann (1930) gemacht 
worden. Diese machte bei ihren Kulturversuchen mit Rotalgen die 
Feststellung, daß die Tetrasporen äls haploide Fortpflanzungskörper 
gegen Außeneinflüsse empfindlicher sind als die diploiden Karposporen. 
Analoge Feststellungen machte ich bei meinen im Jahre 1933 begonnenen 
Kulturversuchen mit der Rotalge Antithamnion plumula. Die wider- 
standsfähigsten Pflanzen erhielt ich aus Karposporen. Als Fortpflanzungs- 
organe entstanden an diesen Antithamnion-Pflänzchen dann ganz normal 
Tetrasporangien. 

Aus allen diesen Zusammenhängen sieht man erneut, wie wesentlich 
es ist, daß Kulturversuch und Standortsbeobachtung Hand in Hand 
gehen, um derartigen Problemen näherzukommen. 


Die Geschleehtsbestimmung. 

Die bei Dictyota vorhandene strenge Getrenntgeschlechtlichkeit und 
das Vorhandensein einer wohlausgeprägten Oogamie ließen diese Braun- 
alge als günstiges Objekt für geschlechtsbestimmende Untersuchungen 
erscheinen. Die bei Dictyota vorhandene Vierzahl der Sporen als Folge 
einer Reduktionsteilung gab besonders vorteilhafte Ausblicke für eine 
derartige Analysierung. 

Daß bei Dictyota die Geschlechtsbestimmung genotypisch vor sich 
gehen würde, dafür sprachen von vornherein mehrere Gründe. Dem- 
entsprechend neigen auch OLTMAnns (1922), KnıEep (1928) und Harr- 
MANN (1929) in ihren Werken zu dieser Vermutung. Daß man von einer 
einzigen Tetrasporenpflanze ausgehend teils männlich, teils weiblich 
fruktifizierende Geschlechtspflanzen erhält, wies Hoyt klar und über- 
zeugend nach. Aber die vier Produkte eines einzigen Sporangiums auf 
ihre geschlechtliche Determinierung hin zu prüfen, fehlte noch zur end- 
gültigen Beweisführung einer genotypisch bedingten Geschlechtsbestim- 
mung. Speziell Knrep (1928) und HARTMANN (1929) weisen auf diese 
Lücke hin, und ich entschloß mich, dieses Experiment in Angriff zu 
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nehmen. Der erstmalige experimentelle Nachweis einer genotypischen 
Geschlechtsbestimmung bei Braunalgen gelang bei Laminaria saccharina 
(SCHREIBER 1930). Wegen der bei dieser Alge vorhandenen zahlreichen 
ungeschlechtlichen Fortpflanzungskörper als Produkt je einer Reduktions- 
teilung gestaltete sich der damalige Nachweis ziemlich schwierig und 
zeitraubend. Wesentlich günstiger waren die Voraussetzungen für ent- 
sprechende Untersuchungen bei Dictyota insbesondere wegen der nur in 
Vierzahl gebildeten Sporen. 


Die Tetradenisolierung. 
Bringt man reife Tetrasporenpflanzen nach vorheriger gründlicher 
Reinigung in flache Schalen mit ontkeimtem Seewasser, so liegen am 
anderen Tage die aus den 
reifen Tetrasporangien ausge- 
tretenen Fortpflanzungskörper 


vielfach zu Vieren zusammen. 

Jede ‚Vierergruppe‘ entspricht 

dann durchweg dem Inhalt je 

eines Sporangiums. Ein wei- 

terer sicherer Weg zur einwand- 

freien Gewinnung der vier 
e. 


Sporen eines Tetrasporangiums 
ist folgender: Der vorher etwas 
angetrocknete tetrasporentra- 
gende Thallus wird auf die 
Oberfläche eines kurz vor der 
Abb. 4. Dictyota dichotoma. Die einem einzigen Te Erstarrung Karen ur Seewas- 
trasporangium entstammenden eimlinge. (Die seragars (Temperatur etwa 
= > Keimling u — 40° C) gelegt. Durch die statt- 
findende Benetzung des vorher 

angetrockneten Thallus erfolgt das augenblickliche Öffnen der reifen Tetra- 
sporangien, deren Inhalt in den erkaltenden Agar eingepreßt wird. Nach 
völliger Erstarrung des Agars wird der Thallus vorsichtig von der Agarober- 
fläche abgezogen, und nun liegen mit dem Mikroskop leicht kontrollierbar 
die einzelnen ‚„Vierergruppen‘‘ säuberlich und unverrückbar voneinander 
getrennt in der Agarmasse eingebettet. Eine weitere für Dictyota gut 
brauchbare Methode besteht darin, daß man mit einem scharfen Skalpell 
die Tetrasporangien von der Oberfläche des Thallus abschabt und in nicht 
zu großer Zahl in einer flachen Schale mit Seewasser gleichmäßig ver- 
teilt. Nach Ablauf eines Tages findet man dann die zusammenge- 
hörigen Tetrasporen vor ihrer leeren Mutterhülle liegen, so daß man 
die Gewähr hat, daß die zusammenliegenden Sporen auch wirklich 
die Abkömmlinge einer einzigen Reduktionsteilung sind. Da frisch aus- 
gefallene nackte Tetrasporen gegen Berührung vielfach empfindlich sind, 
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so empfiehlt es sich, mit der Isolierung so lange zu warten, bis die Sporen 
zu kleinen Keimlingen herangewachsen sind. Abb. 4 veranschaulicht die 
dem ursprünglichen Inhalt eines Tetrasporangiums entsprechenden vier 
Keimpflanzen. 


Die geschlechtliche Tetradenanalyse. 

Nach dem im vorhergehenden Abschnitt geschilderten Kultur- 
verfahren wurden die aus den Tetrasporen der ,,Vierergruppen“ hervor- 
gehenden Keimlinge zu fruktifizierenden Pflanzen herangezogen. Be- 
merkt sei noch, daß die Versuchspflanzen von 6 verschiedenen Mutter- 
pflanzen abstammten. Von den Aufzuchten konnten später für die 
Zwecke einer sicheren Geschlechtsbestimmung natürlich nur solche 
Befunde theoretisch ausgewertet werden, bei denen jeweils alle 4 Sporen 
einer Gruppe zu fruktifizierenden Pflanzen herangewachsen waren. Wir 
erhielten auf diese Weise die Ergebnisse von 8 kompletten ,,Vierer- 
gruppen“. Von 6 weiteren Tetrasporangien ging je eine Tetraspore 
zugrunde und so konnten nochmals 6 ,,Dreiergruppen“ zu fruktifizieren- 
den Pflanzen herangezogen werden. Diese Reihe ergab ebenfalls noch ein 
brauchbares Belegmaterial. Das Gesamtergebnis der Tetradenanalysen 
ist in zwei Tabellen zusammengestellt. Tabelle 1 enthält die Ergebnisse 
der 8 ,,Vierergruppen‘‘, während in Tabelle 2 die Ergebnisse der 
6 „Dreiergruppen‘“ aufgeführt sind. 


Tabelle 1. Geschlechtsanalyse von 8 je einem Tetrasporangium ent- 
stammenden ,,Vierergruppen. 














Kultur-Nr. | Geschlecht nn Kultur-Nr. | Geschlecht se 
131a 2 7. 5.34 159a Q 9. 7.34 
131b 3 7. 5.34 159b 3 7. 5.34 
131e Q 2. 9.34 159c Q 8 1. 
131d 3 7. 5.34 159d 3 7. 5.34 
l4la Q 14. 6. 34 161a 3 7. 5.34 
141b 3 2. TA 161b Q 2. 9.34 
14lc Q 14. 6.34 16le 2 28. 5.34 
141d 3 14. 6.34 161d 3 14. 6.34 
156a 3 28. 5.34 165a 3 9. 7.34 
156b Q 28. 5. 34 165b 3 14. 6.34 
156c 3 7. 5.34 165c Q 7. 5.34 
156d Q 14. 6.34 165d Q 28. 5.34 
158a 2 7. 5.34 176a Q 4. 4.34 
158b 3 28. 5.34 176b 3 12. 33 
158c Q 9. 7.34 176c 3 11. 33 
158d 3 7. 5.34 176d © 4. 4.34 











Jede Kulturnummer entspricht einem einzigen Tetrasporangium, die 
4 Sporen sind in der Reihenfolge ihrer Isolierung jeweils mit a, b, ce und d 
bezeichnet. 
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Tabelle 2. Geschlechtsanalyse von 6 je einem Tetrasporangium 
entstammenden „Dreiergruppen‘“. 








Kultur-Nr. | Geschlecht | jemwestellt am: | Kultur-Nr. | Geschlecht | /frmktifikation 
15la 3 25. 4.34 173b 3 4. 4.34 
151b 2 25. 4. 34 173¢ 3 11. 33 
15le g 7. 5.34 1734 ? 25. 4.34 
163a 3 7. 5.34 211a 2 25. 10. 34 
163b 3 28. 5. 34 211b 3 14. 6.34 
163d a 14. 6.34 211e 3 7. 5.34 
168b © 4. 8.34 216a 3 24. 7.34 
168¢ 2 28. 5.34 216b 2 24. 7.34 
168d 3 25. 5. 34 216c 9 24. 7. 

















Das Ergebnis dieser Versuche ist ganz eindeutig und gleichsinnig: 
Von den vier Sporen eines jeden Tetrasporangiums entwickeln sich jedesmal 
zwei Stück zu männlichen, die beiden anderen Sporen zu weiblichen Pflanzen. 
Die genotypische Geschlechtsbestimmung für Dictyota dichotoma ist somit 
experimentell erwiesen. 

Die beim Kopulationsakt in der Zygote zusammengeführten Ge- 
schlechter werden bei der im Tetrasporangium erfolgenden Reduktions- 
teilung wieder auseinandergespalten. Mithin ist bei Dictyota das stets 
konstante Zahlenverhältnis von 50% männlichen und 50% weiblichen 
Pflanzen zwangsläufig gesichert. 

Vergleicht man die innerhalb der einzelnen Sporangien stattgehabten 
Fruktifikationstermine, welche in der letzten Spalte der beiden Tabellen 
angeführt sind, so fällt der fast durchweg früher gelegene Fruktifikations- 
termin der männlichen Pflanzen auf. 

Daß wir es hier mit einer im Sinne einer Protandrie zu wertenden 
Erscheinung zu tun haben, könnte naheliegen. Jedenfalls deckt sich 
mit unserer Feststellung im Kulturversuch die Tatsache, daß die in der 
Natur gefundenen männlichen Individuen vielfach ein kleineres Aus- 
maß besitzen als die weiblichen. Entweder liegt hier eine endogen be- 
dingte schwächere Ausbildung des männlichen Geschlechtes vor, oder 
aber die männlichen Pflanzen gelangen in einem früheren Entwicklungs- 
stadium zur Fruktifikation. 

Entsprechend den von WırLıams (1905) und anderen Forschern ge- 
machten Beobachtungen an naturentnommenem Material kommen auch 
an kultivierten Pflanzen die weiblichen Geschlechtszellen in größerer Zahl 
gleichzeitig zur Ausreifung. Als brauner Bodenbelag bedeckten die ent- 
leerten Eier dann an solchen Tagen den Grund der Kulturgefäße. 

Um den Entwicklungszyklus von Dictyota in Kultur vollständig zur 
Durchführung zu bringen, brachte ich im Frühjahr 1934 noch einige 
meiner fruktifizierenden Geschlechtspflanzen zusammen in ein gemein- 
sames Kulturgefäß, um die Befruchtung der austretenden Eier zu er- 
möglichen. Die aus den entstandenen Zygoten sich entwickelnden 
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Pflanzen kamen dann noch im Laufe des Sommers zur Fruktifikation 
und bildeten — getreu dem Schema — ihrerseits nur Tetrasporen aus. 
So konnten wir bei Dictyotd von der Tetraspore ausgehend über Gameto- 
phyt, Zygote und Sporophyt den gesamten Entwicklungskreislauf in vitro 
durchführen. Es kann kein Zweifel bestehen, daß Dictyota ein aus- 
gezeichnetes Versuchsobjekt für alle möglichen Problemstellungen ab- 
gibt. Leider wurde ich im Frühjahr 1934 durch eine langanhaltende Er- 
krankung gezwungen, die Versuche mit Dictyota zu unterbrechen. Nach- 
dem ich die Insel verlassen hatte, betreute mein Mitarbeiter, Herr 
P. SAHLING, die Kulturen weiter und sandte mir das später noch frukti- 
fizierende Material in Form fixierter Belege nach. Für die stets eifrige 
und mit großem Interesse durchgeführte Unterstützung meiner obigen 
Versuche danke ich meinem Helgoländer Mitarbeiter, Herrn SAHLING, 
hiermit aufs beste. 
Zusammenfassung. 

Der gesamte Entwicklungskreislauf von Dictyota dichotoma konnte 
in vitro durchgeführt werden. 

Das häufige Überwiegen von Tetrasporenpflanzen gegenüber Ge- 
schlechtspflanzen am natürlichen Standort wird im Zusammenhang mit 
dem Verlauf eines normalen Generationswechsels behandelt. 

Von den im Tetrasporangium gebildeten vier Sporen gehören stets 
zwei Sporen dem einen und zwei dem anderen Geschlecht an. Die Ge- 
schlechtsbestimmung von Dictyota erfolgt also genotypisch. 
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(Aus der enzymologischen Abteilung des Staatlichen Instituts für Experimentelle 
Medizin, Moskau UdSSR.) 


ÜBER DEN VERLAUF DER PHOTOSYNTHESE 
IM HOCHGEBIRGE DES PAMIRS. 


Von 
W. A. BLAGOWESTSCHENSKI. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 27. Mai 1935.) 


Der Einfluß der Außenfaktoren auf die Assimilation der Kohlensäure 
erscheint bis jetzt noch als eine offene Frage, trotz der zahlreichen Arbeiten, 
die seit Sacus, der die Abhängigkeit der Assimilation von den Außen- 
bedingungen zuerst erkannt hat, diesem Gegenstande gewidmet wurden. 
Bis heute kann noch nicht mit genügender Sicherheit gesagt werden, 
welcher von den Außenfaktoren für den Verlauf der Photosynthese ent- 
scheidend ist. Und wenn es gelungen ist, festzustellen, daß heute die 
Photosynthese durch einen Faktor bestimmt wurde, so ist es nicht sicher, 
daß sie auch morgen durch denselben Faktor bestimmt wird. So wurden 
z.B. in der Arbeit von ANNEMARIE SCHODER (1) 88 Bestimmungen des 
Tagesverlaufs der Photosynthese ausgeführt; aus diesen ist ersichtlich, 
daß in 10 Fällen die Kurven der Photosynthese die Lichtkurven genau 
wiederholen, in 12 Fällen folgen sie den Kurven des Kohlensäuregehaltes 
der Luft, in 15 Fällen zeigen die Kurven der Photosynthese den gemischten 
Einfluß dieser zwei Faktoren, während die übrigen Kurven durch den 
Einfluß der Außenfaktoren allein nicht erklärt werden können. Bei der 
Betrachtung der außerordentlich interessanten Arbeiten von KOSTYTSCHEW 
und seinen Mitarbeitern (2), die auf ganz verschiedenen Standorts- 
bedingungen ausgeführt worden sind, ist es vollkommen unmöglich, eine 
durchgehende Beeinflussung durch irgendeinen bestimmten Faktor des 
Komplexes der Außenbedingungen festzustellen. Während z.B. die 
Intensität der Photosynthese bei den Murmanpflanzen durch den Faktor 
„Licht‘‘ bestimmt wird, gilt dies bei den Pflanzen Mittelasiens und der 
Schwarzmeerküste des Kaukasus für diesen Faktor, der dort gewöhnlich 
im Überschuß zugegen ist, nicht. Während es bei den Pflanzen der feuchten 
Subtropen gelungen ist, den direkten Einfluß der Überhitzung auf die 
Intensität der Photosynthese zu konstatieren, wird in Mittelasien, wo 
die Insolation sogar noch stärker ist, weder eine Depression der Assi- 
milation am Tage bei den Kulturpflanzen der bewässerten Felder, mit 
Ausnahme von Klee und Luzerne, noch bei vielen Xerophyten des un- 
bewässerten Landes deutlich beobachtet. Bei allen untersuchten Pflanzen 
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der Mittelasiatischen Wüste, mit Ausnahme von Aristida pennata, ist da- 
gegen die Depression der Photosynthese am Tage und die Ausscheidung 
großer CO,-Mengen am Lichte, und zwar wahrscheinlich unter dem Ein- 
fluß der Überhitzung, außerordentlich stark ausgeprägt. 

TSCHESNOKOW und BAZYRINA (3) kamen auf Grund der von ihnen in 
Peterhof mit Gerste durchgeführten Versuche zu dem Ergebnis, daß das 
Licht den Hauptfaktor darstellt, der die Tageskurve der Photosynthese 
bestimmt. Es liegt jedoch die Frage nahe, ob diesem Faktor auch in 
anderen geographischen Punkten mit anderen ökologischen Bedingungen 
dieselbe dominierende Rolle zuzuschreiben ist? LUNDEGARDH (4) hat 
gezeigt, daß die Intensität der Photosynthese in ihrer Abhängigkeit 
von der Lichtstärke für Tropaeolum durch eine logarithmische Kurve 
mit einem Wendepunkt im Gebiete der schwachen Lichtintensität aus- 
gedrückt wird, während sie bei Oxalis nur bis zu !/,, der normalen Licht- 
stärke ansteigt und eine weitere Zunahme der Lichtstärke eine solche 
Zunahme der Assimilationsintensität nicht mehr hervorruft. Tropaeolum 
ist eine ,,Sonnenpflanze“, Oxalis dagegen eine „Schattenpflanze“, und 
dieser Versuch zeigt deutlich die Anpassungsfähigkeit der Pflanzen an 
verschiedene Standortsbedingungen. Es ist möglich, daß ein analoger 
vergleichender Versuch mit den „Sonnenpflanzen‘“ z. B. Europas und 
Mittelasiens zu einem ähnlichen Ergebnis führt, wie an Nasturtium und 
Oxalis. 

Aus allen diesen Arbeiten kann der SchluB gezogen werden, daB der 
Einfluß der Außenbedingungen auf die Photosynthese meistens sehr 
kompliziert ist und sich nicht auf eine direkte Wirkung beschränkt: 
die Photosynthese als einen Einfaktorprozeß zu betrachten, wie dies 
BLACKMAN (5) versucht hat, ist wohl nur in Ausnahmefällen möglich. 

Welche Möglichkeiten eröffnen sich für das Studium der Rolle der 
einzelnen Faktoren der Assimilation unter natürlichen Bedingungen ? 
1921 hat HARDER (6) die Theorie ausgesprochen, daß je näher die nicht 
im Minimum befindlichen Bedingungen dem Gleichgewichtspunkt sind, 
desto stärker die Wirkung ihrer Veränderung auf die Assimilations- 
geschwindigkeit ist. Vom Standpunkt dieser Theorie erscheint das Studium 
der Assimilation besonders wertvoll in den Gegenden, wo wir eine hohe 
Anpassungsstufe der Pflanze an die einzelnen Außenfaktoren annehmen 
können. 

Es ist begreiflich, wie wertvoll es für mich war, daß Herr Prof. P. A. 
BARANow mir vorgeschlagen hat, mich an der Expedition der Mittel- 
asiatischen Staatsuniversität nach dem Pamir zu beteiligen. Es ist 
für mich eine angenehme Pflicht, Herrn Prof. P. A. BARANOW an dieser 
Stelle meinen aufrichtigsten Dank auszusprechen. 

Es war zu erwarten, daß die Pamirpflanzen im hohen Grade an die 
Vegetationsbedingungen einer kalten Wüste des Hochgebirges, und beson- 
ders an geringe Kohlensäurekonzentrationen der Luft angepaßt sind. 

19* 
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Tatsächlich beträgt nach unseren Bestimmungen der normale Kohlen- 
säuregehalt der Luft auf dem Pamir 0,25—0,30 mg im Liter, eine Kon- 
zentration, bei welcher nach Literaturangaben die Pflanze fast keine 
Kohlensäure zersetzen soll. 

Für die Arbeiten auf dem Pamir, wo unsere Expedition anfangs August 
1934 eintraf, wurde die Gegend des Jaschil-Kul-Sees (37° 46’ nördl. Br. 





Abb. 1. Typische Landschaft in der Gebirgsschlucht Dusach-Dara (4700 Meter) mit 
KostytTscHEwschen „pipettenähnlichen Gefäßen‘. 


und 72° 52’ östl. L.) mit einer Höhe von 3800 m ü.d.M. gewählt. Als Ver- 
suchspflanzen wurden gewählt: Eurotia ceratoides (L.) C. A.M., ein 
typischer Vertreter der Pamirflora, kleiner Halbstrauch und Xerophyt, 
Elymus dasystachys TRın., der auf dem Pamir sehr weitverbreitet ist, 
Lepidium spec., eine Pflanze vom Sukkulententypus, die auf dem Pamir 
weniger verbreitet, aber für die Flora am Expeditionslager auf Jaschil-Kul 
charakteristisch ist. Für die Versuche mit @entiana algida PALL. (s. Abb. 1) 
wurde der Gebirgspaß Mardschanaj, in einer Höhe von etwa 4700 m in 


Tabelle 1. Die Lufttemperatur nach den Angaben der Station 








’ Monate I II III IV 
Mittlere Temperaturen . . . . . . —17,4 —14,7 —7,0 0,7 
DE sd Mm. sl mre —11,7 —9,1 —3,7 3,8 
BE dee Pe a ere —26,7 —24,4 —12,5 —2,4 
Absolutes Minimum . . . . . . . —48,7 —43,5 —36,6 —23,9 
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der Hochgebirgszone in der Gebirgsschlucht Dusach-Dara gewählt. Und 
endlich wurde noch die Gerste in einer anderen Gegend des Pamirs, der 
Gebirgsschlucht Dschau-Schangos, 100 km südlich vom Jaschil-Kul 
(Versuchsfeld des Staatsgutes „Pamir‘, etwa 3700 m) untersucht. 


Zunächst möchte ich die Bedingungen kurz darstellen, die für das 
Hochland des Pamirs charakteristisch sind. Das Klima des Pamirs ist 
infolge seiner Lage in der Mitte des asiatischen Festlandes, seiner Ab- 
geschlossenheit durch Gebirge und seiner großen Höhe (mittlere Höhe 
der Täler 3800—4000 m, der die Täler trennenden Berggrate 5500 bis 
6000 m) durch sehr scharfe Temperaturschwankungen ausgezeichnet. 
Im Sommer können nicht selten am Tage im meteorologischen Häuschen 
Temperaturen von + 20° und darüber beobachtet werden, nachts dagegen 
Fröste bis — 13°. Die Anzahl der frostfreien Tage ist während des Sommers 
äußerst gering, so wurden z.B. selbst während der Monate Juli und 
August 1934 nur 12 Tage ohne negative Minimaltemperatur registriert. 
Leider erlaubt die äußerste Dürftigkeit der meteorologischen Daten es 
nicht, ein zulängliches Bild des Pamirklimas zu geben. Wir müssen uns 
mit sehr lückenhaften Angaben, die von unserer Expedition für zwei 
Punkte des Pamirs (Basch-Gumbes im oberen Teil des Alitschurtales 
in 3950 m Höhe und Dschau-Schangos nahe der Flußquelle von Schach- 
Dara in etwa 3700 m Höhe) gewonnen worden sind, sowie mit Angaben 
der meteorologischen Stationen am Kara-Kul-See (3950 m) und Post- 
Pamirsky (3620 m) begnügen. 

Als Ergänzung zu der Tabelle 1 kann nur noch darauf hingewiesen 
werden, daß Post-Pamirsky die einzige von den mittelasiatischen Stationen 
ist, die eine negative mittlere Jahrestemperatur angibt, während andere 
Hochgebirgsstationen wie Naryn (2015 m) und Irkeschtam (2850 m) eine 
mittlere Jahrestemperatur von + 2,9° und + 2,0° haben. Zur Charak- 
teristik der Sommerperiode 1934, in welcher unsere Arbeiten ausgeführt 
worden sind, führe ich die mittleren Maximal- und Minimaltemperaturen 
für Basch-Gumbes und Dschau-Schangos an, leider jedoch nur für die 
kurze Zeit vom 12.8. bis 19.9. 


Tabelle 2 zeigt die außerordentlich schroffen Temperaturschwan- 
kungen im Laufe des Tages. Die absoluten Tagesamplituden erreichen 
50°. Es muß darauf hingewiesen werden, daß Pamir an Niederschlägen 
außerordentlich arm ist (Tabelle 3). 


Pamirsky-Post aus mehrjährigen Beobachtungen (7). 



































Vv VI VII vill Ix x XI XII Jäbrlich 
6,2 10,5 13,9 13,5 7,6| —0,1| —7,6 | —15,4] — 0,8 
8.5 12,3 16,6 16,6 10,8 3,0 | —4,2 | —11,6 | + 0,4 
4,5 6,6 10,6 10,5 4,8 | —2,3 | —10,6 | —21,7 | — 2,0 

—12,2 | — 2,0 | — 1,3 | — 4,6 | —14,4 | —26,6 | —32,3 | —41,6 | —48,7 


Planta Bd. 24. 19b 
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Tabelle 2. Die mittleren Maximal- und Minimaltemperaturen am Erd- 
boden (a) und im Häuschen (b)nach Beobachtungen auf Basch-Gumbes 
und Dschau-Schangos im Jahre 1934. 











Mittlere Temperaturen 
Geographische Punkte August August | September] September 
maximal | minimal | maximal | minimal 
Basch-Gumbes, 3950 m . . . . . a 30,11 —65,51 24,41 —15,61 
Dschau-Schangos, 3600 m . . . . 45,9 —2 1 43,9 —8,3 
Dschau-Schangos ........ b 19,0 0 16,5 —5,5 

















Tabelle3. Pamirsky-Post(7),atmosphärischeNiederschläge in Millimeter. 








Monate I | |] Iv] V | VI | va vaux! rx | x | xI/ xm pane 
Mittlere Werte aus 
a. 

tungen... . . | 31 3) 3) 5/10/15] 9| 8| 41212] 2] 66 
eS 

liche Wert. . . | 16 | 17 | 14 | 16 | 25 65 | 30} 51 | 30|8|9| 13] 158 









































Es ist bemerkenswert, daß von diesen 66 mm im Jahr 90% im festen 
Zustande (Schnee, Hagel, Graupel) niederfällt. Die mittlere Tageszahl 


10 
a 0 





Abb. 2. Relative Luftfeucktigkeit. Abb. 3. Relative Luftfeuchtigkeit. 


mit Niederschlägen beträgt jährlich 27. Eine Vorstellung von der rela- 
tiven Luftfeuchtigkeit geben die Kurven, die auf den Abb. 2 und 3 dar- 
gestellt sind. Wie ersichtlich beträgt die mittlere relative Luftfeuchtigkeit 
in den Tagesstunden im Sommer auf dem Pamir weniger als 20%, 
während sie an einzelnen Tagen unter 5% fällt. Die etwas höhere Feuch- 
tigkeit bei Kara-Kul erklärt sich durch die Anwesenheit eines mächtigen 
Wasserbeckens. 








Über den Verlauf der Photosynthese im Hochgebirge des Pamirs. 281 


Einer der wichtigsten klimatischen Faktoren des Pamirs, der im 
Pflanzenleben eine gewaltige Rolle spielt, ist der Wind. Leider gibt es 
über die Winde keine genauen Angaben, es kann nur gesagt werden, daß 
im Jahre 1934 vom 1.8. bis 7.9. nur 2 Tage windstill waren, während an 
den übrigen Tagen Winde westlicher Richtung vom Mittag bis zum 
Sonnenuntergang herrschten. Die Windstärke erreicht 16m in der 
Sekunde. 

Die kleine Niederschlagsmenge und die geringe Anzahl der trüben 
Tage, also der fast immer klare Himmel, begünstigen in hohem Grade die 


dluft 





Abb. 4. Abb. 5. 


Versorgung der Pamirflora mit Sonnenenergie. So z. B. betrug die maxi- 
male Insolation, die wir mittels des Aktinometers von MICHELSON 
beobachtet haben, 1,66 cal/cem min, während die Mittagsablesungen 
täglich 1,50—1,55 cal. ergaben. 

Die Photosynthese wurde mit der Methode der Durchsaugung atmosphärischer 
Luft untersucht. Das zu untersuchende, von der Mutterpflanze nicht abgetrennte 
Blatt befand sich in einer Glaskammer; die durchsaugte Luft wurde nachfolgend 
analysiert. Die Kohlensäure wurde mit der Apparatur von BOYSEN-JENSEN absor- 
biert. Die Barytlösung (N/22) wurde zweimal mit N/44 HCl titriert. Die wieder- 
holten Titrierungen stimmten gewöhnlich genau überein. Aus der Differenz 
zwischen dem Versuch und der Kontrolle (Glaskammer ohne Blatt) wurde die 
Assimilation berechnet. 

Abb.4 und 5 zeigen zwei Kurven der Photosynthese von Eurotia 
ceratoides. Wie man sieht, ist die Tagesperiode der Assimilation bei 
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Eurotia, ebenso wie bei allen von mir untersuchten Pamirpflanzen, sehr 
abgekürzt. Die Pflanze beginnt mit den ersten Sonnenstrahlen zu assi- 


Abb. 6. 


gp’ 





milieren, während um 12 Uhr 
die Photosynthese vollständig 
aufhört, um bis zum nächsten 
Morgen nicht wieder zu be- 
ginnen. Gewöhnlich fällt dieser 
Stillstand der Assimilation mit 
der Windperiode des Tages zu- 
sammen. Mit den ersten Wind- 
stößen steigt die Kohlensäure- 
konzentration der Luft etwas 
an, um darauf sehr schnell bis 
auf 0,18—0,19 mg im Liter ab- 
zufallen. In den Vorabend- 
stunden, wenn der Wind schwä- 
cher wird oder ganz aufhört, 
steigt die CO, -Konzentration 
an, es steigt auch die in den 
Tagesstunden rapid abgenom- 


mene Luftfeuchtigkeit; dennoch wurde ein Wiederbeginn der Photosyn- 
these niemals beobachtet. Die Abb. 6, 7 und 8 zeigen vollständig das 
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Abb. 7. 








30 


Abb. 8. 


gleiche Bild. Es wurde zuerst von mir angenommen, daß unter den 


Bedingungen eines so rauhen Klimas die Temperatur die wichtigste 
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Rolle spielen müsse. Jedoch erfolgt die CO,-Assimilation bei den Pamir- 
pflanzen auch bei so tiefen Temperaturen wie 4—5° sehr intensiv. Bei 
der Gerste (Abb. 7) wurde das Assimilationsmaximum um 7 Uhr 30 Min. 
morgens festgestellt, während das nächtliche Temperaturminimum 
— 8,5° betrug und die Temperaturablesung um 7 Uhr noch —2° ergab, 
wobei die Blättchen mit Reif bedeckt waren. Unter ähnlichen Bedingungen 
verlief die Assimilation auch bei Lepidium und Elymus. Hier erreichten 
die Nachtfröste Temperaturen von —4° und —7°, und die eben aufge- 
taute Pflanze assimilisierte sehr energisch (8). 

Ein bestimmender Einfluß des Lichtes auf die Assimilationsintensität 
konnte unter den gegebenen Versuchsbedingungen nicht festgestellt 
werden. Die Insolationsgröße stieg vom Augenblick des Sonnenaufganges 
sehr schnell an und erreichte im Laufe der ersten Stunde 1,2—1,3 cal 
auf 1 ccm in der Minute. Der weitere Anstieg der Sonnenenergie sowie ihre 
Abnahme am Nachmittage erfolgen außerordentlich langsam, und ein 
steiler Abfall wird erst unmittelbar vor dem Sonnenuntergang beobachtet. 

Bei Betrachtung unserer Kurven fällt sofort auf, daß die Kurven der 
Photosynthese und der CO,-Konzentration einander entsprechen. Aus 
jedem Versuch ist klar ersichtlich, daß eine Abnahme des CO,-Gehaltes 
der Luft eine Erniedrigung der Intensität der Photosynthese bewirkt. 
Falls jedoch die CO,-Konzentration den mittleren für Pamir normalen 
Wert (0,25—0,30 mg auf 1 Liter) übertrifft, so ergibt auch die Assimi- 
lation auf den ersten Blick unwahrscheinlich hohe Werte. So bewirkte 
z. B. im Versuch mit Gentiana algida eine Zunahme der CO,-Konzentration 
von 0,34 mg auf 0,44 mg pro Liter einen Anstieg der Assimilation von 
30 auf 100,2 mg CO, pro Stunde und 100 qem Blattfläche. Dieser riesige 
Wert erscheint unwahrscheinlich, jedoch hat KosryrscHew in Mittel- 
asien bis 68 mg CO,, En. KıLLıan (9) beim Studium der Algierpflanzen bei 
Pancratium maritimum bis 60 mg und bei Narcissus Tazetta 100 (!) mg CO, 
in 1 Stunde pro 100 gem gefunden. 

Eine ähnliche Erhöhung der CO,-Konzentration der Luft wurde nie- 
mals mehr beobachtet; sie wurde wahrscheinlich dadurch hervorgerufen, 
daß die Bergschlucht Dusach-Dara, wo diese Untersuchung ausgeführt 
wurde, vor den üblichen Westwinden geschützt war. Um die Rolle des 
CO,-Faktors für den Verlauf der Assimilation genauer festzulegen, habe 
ich den Korrelationskoeffizienten (r = Zôx:ôy/y Zôx?-ZÔy?) für zwei 
Zahlreihen eines jeden Versuchs (CO,-Gehalt der Luft pro Liter und 
assimilierte CO,) bestimmt. Für Eurotia war die Korrelation positiv, 
jedoch kleiner als 0,5, für Lepidiwm r = + 0,788, für Elymusr = + 0,828, 
und für die Gerster = + 0,921. Diese Werte des wenn auch nur für kleine 
Reihen ermittelten Korrelationskoeffizienten besagen überzeugend genug, 
daß unter den im Pamir herrschenden Bedingungen die Kohlensäure- 
konzentration der Luft den entscheidenden Faktor für die Assimilation 
darstellt. 
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Die Ausscheidung großer CO,-Mengen am Licht wurde von mir nicht 
beobachtet, nur Lepidium hat 5,85 mg CO, in der Stunde ausgeschieden. 
Die CO,-Ausscheidung ist in den ersten Stunden nach dem Aufhören der 
Assimilation im Vergleich zur normalen Atmung der Blattfläche etwas 
erhöht, aber dieser Unterschied gleicht sich sehr schnell aus. Vielleicht 
besteht unter den Bedingungen des Pamirs die Hauptmenge der am Lichte 
sich ausscheidenden CO, aus der durch die Plastiden nur locker gebun- 
denen Kohlensäure, die infolge des niedrigen CO,-Partialdruckes der um- 
gebenden Luft wieder frei wird. 


Die Unmöglichkeit, auf dem Pamir Untersuchungen der Atmung der 
ganzen Pflanze durchzuführen, ist der Grund, weshalb die Größe der 
Produktion organischer Substanz nicht genau anzugeben ist. Wenn 
man jedoch die minimalen Atmungswerte der Blattfläche am Abend 
als den mittleren Tageswert der Atmung annimmt (nachts ist die Atmung 
wegen der Fröste verschwindend klein), so macht z. B. für Eurotia die 
Zunahme der organischen Substanz während eines Tages pro 100 qem 
Blattfläche, als Glukose berechnet, 25,2 mg aus. Wenn man diesen Wert 
demjenigen gegenüberstellt, der von A. Kurssanow, W. BLAGOWEST- 
SCHENSKI und M.KASAKOWA(10) für die unter den Bedingungen derTrocken- 
heit gezogene Zuckerrübe ermittelt wurde (28,3 mg Glukose täglich), 
so ergibt sich, wie vollkommen die Pamirpflanzen an die kurze Vege- 
tationsperiode angepaßt sind, indem sie im Laufe eines Tages so gewaltige 
Mengen organischer Substanz erzeugen. 


Zusammenfassung. 


1. Die Pamirpflanzen sind an den CO,-Mangel der Atmosphäre außer- 
ordentlich gut angepaßt. 

2. Als eine Folge dieser Anpassung erscheinen die schroffen 
Schwankungen der Photosynthese, die bei absolut sehr unbedeutenden 
Schwankungen des CO,-Gehaltes zu beobachten sind. 

3. Die Abhängigkeit der Photosynthese bei den Pamirpflanzen von 
dem CO,-Gehalt der Luft wird durch Berechnung der Korrelations- 
koeffizienten bestätigt, dessen Wert zwischen + 0,788 und + 0,921 
schwankt. 

4. Bei Steigerung des Kohlensäuregehaltes der Luft (von 0,25 bis 
0,40 mg auf 1 Liter) assimilieren die Pflanzen erstaunliche CO,-Mengen. 

5. Die tägliche Zunahme an organischer Substanz pro 100 gem Blatt- 
fläche beträgt, wie eine angeführte Berechnung der Bilanz der Pflanze 
ergibt, für Eurotia ceratoides 25,2 mg Glukose. 

6. Die Ansicht KostyTschews über den Einfluß der kurzen Vege- 
tationsperiode auf die Photosynthese wird bestätigt. 
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Anhang: Versuchsprotokolle. 
Bei jeder Exposition wurden 6 Liter Luft durchgesaugt. 
I. Eurotia ceratoides. 10.8.34. Blattfläche: a) 4 gem, b) 3,5 gem. 
mg CO, tion mg CO, 
siti 
Versuchsbedingungen ate Min.) und” Pier 
Kon- Assimi- 
troïle | Versuch | ation | mg CO, 

1. Unbedeckt. Still. Luft- | 7,22 bis 7,52 Uhr 
temperatur: 7 Uhr: 1,65 ) 148 |+0,17 + 85 0,275 
+0,5°; 7,22 Uhr: +7,2° ) 1,502 |+0,148]| + 8,5 

2. Unbedeckt. Schwacher | 9,55 bis 10,25 Uhr 1,338 a) 0,452 | +0,886] +44,3 0,229 
Wind. t°: +23,6° sk b) 0,823 | 40,515] +29,4 

3. Unbedeckt. Starker 11,55 bis 12,25 Uhr 1.20 a) 1,08 | +0,12 + 6,0 0.200 
SW-Wind (10 m/sec). R b) 1,263 |—0,063] — 3,6 ’ 
t°: 29,69 

Weitere Beobachtungen durch Wind verhindert. 
II. Eurotia ceratoides. 12. 8. 34. Blattfläche: a) 10,5 qem, b) 9,6 gem. 
Mn. mg CO, tion > mg CO; 
Versuchsbedingungen Ge 30 Min.) "und | Liter 
troile | Versuch | Aion | me 60 | 

1. Unbedeckt. Still. Luft- | 7,52 bis 8,22 Uhr 126 |2) 129 |—0,03 | — 0,57 0,210 
temperatur: 8,5° a b) 0,96 | +0,30 | + 6,25 

2. Wolken (10%). Schwa- | 9,55 bis 10,25 Uhr 1.59 a) 0,35 |+1,24 | +23,65 | „ 265 
cher Wind (S). t°: 22,5° R b) 1,37 |+0,22 | + 4,5 a 

3. Unbedeckt. Südlicher | 12 bis 12,30 Uhr 1.62 a) 1,17 |+0,45 | + 8,57 0.270 
Wind 4 m/sec. t°: 25,60 ‘ b) 1,13 | +0,49 | +10,21 2 

4. Unbedeckt. Wind. 14,05 bis 14,35 Uhr 1.19 a) 1,265 |—0,075] — 1,43 0.199 
t°: 24° u b) 1,271 |—0,081] — 1,69 , 

5. Sonne hinter dem Ber- | 16,30 bis 17 Uhr 1.80 a) 1,264 | —0,074| — 1,40 0.300 
ge. Still. t°: 18,4 R b) 1,257 |—0,067| — 1,40 à 

III. Lepidium spec. 16. 8. 34. Blattfläche: a) 16,8 qem, b) 12,3 gem. 
co + 
mg 2 on mg CO: 
Versuchsbedingungen Exposition dt mu pro Liter 
Kon- | yersuch | Assimi- | 100 gem as 
trolle lation | mg CO: 

1. Unbedeckt. Still. Luft- 6 bis 6,30 Uhr 1,584 |) 1,042 | +0,542) + 6,45 | 5964 
temperatur: 5 Uhr: = 30 Min. b) 1,32 | +0,264] + 4,29 , 
—4°; 5,30 Uhr: +5°; 

6 Uhr: 7°; 6,30 Uhr: 
10,39 
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Co, 
Versuchsbedingungen Exposition ro Lame as Dre Lie 
100 
— Versuch Zr mg CO, 
2. Leichte Wolken (5 bis | 8,08 bis 8,38 Uhr 1.944 a) 1,144 | +0,800] + 9,52 0.324 
7% ). Schwacher Wind. = 30 Min. : b) 0,943 | + 1,001] + 16,28 ~ 
t°: 14 
3. Wolken (10—15%). 10,15 bis 10,45 Uhr 1.158 a) 1,327 |—0,169] — 2,01 0.193 
Wind 5 m/sec. t°: 22° = 30 Min. ' b) 0,999 | +0,159] + 2,60 > 
4. Wolken (5—10%). Süd-| 10,23 bis 12,53 Uhr 1230 | 2) 1,503 | —0,273} — 3,25 0.205 
re À „Wind 6 m/sec. = 30 Min. . b) 1,59 |—0,360] — 5,85 , 
1”; 
5. Starker Wind: 13 m/sec 14 Uhr Versuch unmöglich 
6. Wolken (5-10%). Wind | 16,23 bis 16,51 Uhr 1.548 a) 1,742 |—0,194| — 2,31 0.258 
5 m/sec. t°: 14° — 28 Min. £ b) 1,677 | —0,129] — 2,09 R 
IV. Elymus dasystachy s. 20. 8. 34. Blattfläche: 9,4 gem. 
Assimi- 
mg CO, lation mg CO, 
Versuchsbedingungen Exposition rn mer pro Liter 
Kon- Assimi- 100 gem Luft 
trolle | Versuch | "jation | mg CO, 
1. Unbedeckt. Still. Luft- | 7,03 bis 7,32 Uhr | 1,528 | 0,905 | +0,623} +13,7 0,254 
temperatur: +5,3° = 29 Min. 
2. Unbedeckt. SW-Wind | 2,33 bis 10,03 Uhr | 1,350 | 0,627 | +0,723] +15,49 0,225 
5 m/sec. t°: 17° = 30 Min. 
3. Unbedeckt. SW-Wind | 11,53 bis 12,23 Uhr | 1,140 | 1,261 |—0,121] — 2,56 0,190 
10,5 m/sec. t°: 18,2° = 30 Min. 
Weitere Beobachtungen durch Wind unmöglich. 
V. Gentiana algida. 25.8.34. 4700 m ü.M. 
Im ersten Versuche wurden 6 Liter durchgesaugt, im zweiten 8. Blattfläche: 6,2 gem. 
co = 
mg 2 on Co: 
Versuchsbedingungen Exposition u - pro Liter 
” ’ 100 0 2. 
EE [rom [Auer] sis 
1. Himmel unbedeckt. | 11,37 Uhr bis 12,05 | 2,046 | 1,197 |+0,849] + 29,39 | 0,341 
Schwacher Wind. Luft- = 28 Min. 
temperatur: 18,4° 
2. Unbedeckt. Still. 12,40 bis 13,08 Uhr | 3,496 | 0,597 | +2,899] <+100,16 | 0,437 
t°: 19,90 = 28 Min. 
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VI. Gerste. 2.9.34. Blattfläche: 12 gem. 
— Assimi- 



































mg CO, lation mg CO: 
x 00: Versuchsbedingungen Exposition = Lu pro Liter 
» Liter 2 2 190 nft 
Bu irole | Versuch | on | mg CO, 
_—_— 1. Wolkenfrei. Still. Luft- | 7,27 bis 7,56 Uhr | 1,896 | 0,297 |+1,599] +30,17 0,316 
temperatur: 7 Uhr: — = 29 Min. 
‚324 2°; 7,30 Uhr: +9,5° 
2. Wolkenfrei. Leichter 9,58 bis 10,28 Uhr | 1,350 | 0,725 | +0,625] +10,42 0,225 
208 W-Wind. t°: 18,5 — 30 Min. 
> 3. Wolken (15%). Starker | 11,57 bis 12,27 Uhr | 1,446 | 1,346 |+0,100| + 1,67 0,241 
sci Wind. t°: 21,5° — 30 Min. 
j 4. Wolken (20%.)W-Wind| 13,57 bis 14,27 Uhr | 1,098 | 1,148 |—0,150] — 2,5 0,183 
15 m/sec. t°: 24,20 — 30 Min. 
Wegen starken Windes weitere Beobachtungen unmöglich. 
‚258 
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ZUR KENNTNIS DER KLINOSTATENWIRKUNG. 


Ill. EINFLUSS DER ROTATIONSGESCHWINDIGKEIT AUF DIE AB- 
LENKUNG DER GEOTROPISCHEN KRÜMMUNGEN VON DER REIZ- 
RICHTUNG UND AUF DIE ROTATIONSKRÜMMUNGEN DER KEIM- 
WURZELN VON LUPINUS ALBUS. 
Von 
Jou. TALTS. 


Mit 3 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 3. Juli 1935.) 


ZIMMERMANN (1927 a, b) hat gezeigt, daß bei der dauernden Rotation 
senkrecht zu der horizontalen Klinostatenachse bei den Hauptwurzeln 
von Lepidium sativum Krümmungen auftreten, die er vorläufig ganz 
neutral als ,,Rotationskriimmungen“ bezeichnet. Nach seinen Beobach- 
tungen krümmen sich die Wurzeln mit abwärts gerichteten Wurzelspitzen 
bei der Rotation fast immer gegen die Rotationsrichtung. Zur Erklärung 
dieser Tatsache wird angenommen, daß bei den Wurzeln, welche ja 
während der Rotation abwechselnd quer und längs gereizt werden, sich 
eine geotonische Längskraftwirkung bzw. eine geotonische Reizreaktions- 
kette geltend macht, welche den vorangegangenen geotropischen Reiz 
fördernd beeinflußt. Die Rotationsgeschwindigkeit ist nach ZIMMER- 
MANN bei Lepidium sativum ohne Einfluß auf das Auftreten der Rotations- 
kriimmungen. 

METZNER (1929) spricht in seiner theoretischen Abhandlung iiber die 
geotonische Wirkung die Vermutung aus, daß die geotonische Längs- 
kraftwirkung nur als ein Geschwindigkeitsfaktor aufzufassen sei, welcher 
nicht nur den vorangegangenen, sondern auch die Summe aller voran- 
gegangenen geotropischen Reize je nach der Wurzellage fördernd oder 
hemmend beeinflußt. In diesem Falle müßte die Größe der geotonischen 
Wirkung sich auch mit der Rotationsgeschwindigkeit ändern und bei 
bestimmten Rotationsgeschwindigkeiten ihr Maximum erreichen. 

Während der geotropische Reiz sich mit dem Sinus des Angriffs- 
winkels ändert, ist die geotonische Längskraftwirkung mit dem Cosinus 
des Winkels, welchen die Wurzelachse mit der normalen Ruhestellung 
bildet, zu charakterisieren. Demnach ist die geotonische Längskraft- 
wirkung am größten bei der normalen und inversen Vertikalstellung 
der Wurzeln und wird gleich Null in der Horizontalstellung. Ob bei den 
Wurzeln, die sich in der Horizontallage befinden, überhaupt eine geo- 
tonische Wirkung auftritt, ist nicht festgestellt worden. Faßt man die 
geotonische Längskraftwirkung nur als einen Geschwindigkeitsfaktor 
auf, welcher sich mit der Wurzellage stetig ändert, so ist das Vorkommen 
einer geotonischen Längskraftwirkung in der Horizontallage wohl frag- 
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lich. Höchstens könnte in der Horizontallage eine Nachwirkung des 
vorangegangenen geotonischen Reizes beobachtet werden. Bei der 
Rotation der Wurzeln parallel um die horizontale Klinostatenachse 
muß dann eine geotonische Wirkung ganz ausbleiben. Für den geotoni- 
schen Wachstumsreiz bei der horizontalen Drehung der Wurzeln ist das 
auch von KONINGSBERGER (1922) bestätigt worden. 


Bei meinen Versuchen über die Bedingungen des Auftretens und 
über die Größe der geotropischen Krümmungen habe ich beständig 
beobachten können, daß bei der Rotation auf dem Klinostaten die Re- 
aktion sich nicht immer in der Reizrichtung abspielte. Meistens wurde 
eine Ablenkung der Krümmungsrichtung von der geotropischen Reiz- 
richtung beobachtet. Diese Beobachtungen veranlaßten mich zu einem 
näheren Studium über die Richtung der geotropischen Reizkrümmungen 
auf dem rotierenden Klinostaten. Da die zur Ablenkung von der Reiz- 
richtung führende Wirkung tonischen Ursprungs zu sein schien, so wurden 
auch die Rotationskrümmungen bei Lupinus albus einer näheren Unter- 
suchung unterzogen, um bei diesen das Auftreten und die Wirkungsweise 
der geotonischen Längskraft näher kennenzulernen. Bei den Unter- 
suchungen über die Ablenkung von der Reizrichtung wurde hauptsächlich 
die Wirkung der Rotationsgeschwindigkeit auf die Endreaktion verfolgt, 
bei den Rotationskriimmungen aber auch die Wirkung der Rotations- 
geschwindigkeit auf das Auftreten und den Verlauf des Krümmungs- 
vorganges während der Rotation. Es ließ sich dabei feststellen, daß die 
geotonische Längskraftwirkung bei Lupinus albus von derjenigen bei 
Lepidrum sativum eine starke Abweichung zeigt und so zur Erklärung 
der Rotationskrümmungen Einiges mitbringen kann. 


Methodisches. 


Zu den Versuchen wurden die Keimwurzeln von Lupinus albus benutzt. Nach 
24stündigem Quellen im Leitungswasser wurden die Lupinen-Samen auf einem gut 
paraffinierten Zinkdrahtnetz solange unter einer Glasglocke gehalten, bis die Wurzeln 
2—3 mm lang aus der Samenschale herausragten. Dann wurden die Samen mit 
rostfreien Nadeln auf gut paraffinierten Korkplatten befestigt und zusammen 
mit den Korkplatten solange in der feuchten Kammer aufbewahrt, bis die Wurzeln 
die gewünschte Länge erreicht hatten. Zur Rotation wurden die Korkplatten mit 
den Wurzeln möglichst schnell und ohne Schütteln auf dem rotierenden Klino- 
staten angebracht. Bei der Rotation der Wurzeln senkrecht um die horizontale 
Klinostatenachse wurde mit der Rotation meistens von der Inversstellung begonnen. 
Wurde mit der Rotation von der Normalstellung begonnen, dann wurde darauf 
acht gegeben, daß die Wurzeln auch nicht einmal auf eine kurze Zeit invers gestellt 
wurden. Die Korkplatten wurden dann an der Klinostatenachse von unten ange- 
bracht. Gleich nach dem Rotationsbeginn wurden die Wurzeln kontrolliert und 
alle diejenigen, die auch nur die geringste Krümmung aufwiesen, beseitigt. 

Zum Herstellen der Schattenbilder wurde lichtempfindliches Papier hinter die 
Wurzeln gestellt, ohne diese zu berühren. Belichtet wurde mit einer konstanten 
Lichtquelle immer von der gleichen Stelle in der Richtung der Klinostatenachse, 
ohne die Rotation während der Belichtung zu unterbrechen. 














Joh. Talts: 


Bei der Bestimmung der Ablenkung von der Reizrichtung wurden die Wurzeln 
parallel zu der horizontalen Klinostatenachse rotiert. Mit der Rotation wurde 
meistens von der gereizten Flanke begonnen. Die Größe der Ablenkung wurde 
mit Hilfe einer Gradscheibe und zweier Hängelote bestimmt. Die Korkplatte mit 
Wurzeln wurde mit der Gradscheibe so an einer drehbaren Achse befestigt, daß 
die Reizrichtung mit der Nullstellung der Gradscheibe zusammenfiel. Wurde die 
Korkplatte jetzt so gedreht, daß die gekrümmte Wurzelspitze parallel zu dem 
Hängelot zu stehen kam, so zeigte ein anderes Hängelot an der Gradscheibe direkt 
die Größe der Ablenkung von der Reizrichtung an. Diese Methode ist nicht sehr 
genau, gestattet aber eine große Menge von Messungen in beschränktem Zeitraume 
durchzuführen. Zur Kontrolle wurden einige Messungen auch mit einem Horizontal- 
mikroskop ausgeführt. 

Besonders acht wurde darauf gegeben, daß der Gang des Klinostaten stets 
gleichmäßig war und die Wurzeln wirklich senkrecht bzw. parallel zu der Klino- 
statenachse befestigt wurden. Der Klinostatengang wurde vor jedem Versuch 
wiederholt mit Hilfe einer Gradscheibe und Stoppuhr kontrolliert. Die Versuche 
wurden meistens bei zerstreutem Tageslicht, teilweise aber auch im Dunkel aus- 
geführt. Ein Lichteinfluß war jedoch nicht zu bemerken. 


Die Versuche. 


Das Ziel der vorliegenden Versuche war festzustellen, inwieweit die 
Rotationskriimmungen und die Ablenkung von der Reizrichtung von der 
Rotationsgeschwindigkeit beeinflußt werden. Als Maß für die Rotations- 
geschwindigkeit (RG) wird der Teil einer ganzen Umdrehung ange- 
geben, welcher bei einem gleichmäßigen Gange des Klinostaten in 


1 Minute durchlaufen wird oder anders: 
Zahl der Umdrehungen 


Rotationsgeschwindigkeit = RG = Rotationsdauer in Minuten * 

So bedeutet RG = 2/1 — zwei Umdrehungen in 1 Min., RG = 2/3 — zwei 
Umdrehungen in 3 Min., RG = 1/5 — eine Umdrehung in 5 Min. usw. Diese Be- 
zeichnungsweise ist ihrer Kürze wegen der gewöhnlichen Beschreibung beim öfteren 
Gebrauch zu bevorzugen. Untersucht wurden folgende Rotationsgeschwindigkeiten: 
2/1, 1/1, 2/3, 1/5, 1/10, 1/15, 1/30 und 1/60. 

Die Bezeichnungsweise der Krümmungs- bzw. Ablenkungsrichtung 
ist übereinstimmend mit derjenigen von ZIMMERMANN (1927) verwendet 
worden. Es werden die Krümmungen gegen die Rotationsrichtung mit 
einem +, die Krümmungen in der Rotationsrichtung mit einem — 
bezeichnet (Abb. la). Ebenso wird auch die Ablenkung von der Reiz- 
richtung bezeichnet. Eine Ablenkung gegen die Rotationsrichtung wird 
mit +, die andere mit — bezeichnet (Abb. 1b). Die Kontrolle, ebenso 
auch die Aufnahme der Schattenbilder erfolgte bei der Rotation der 
senkrecht um die horizontale Klinostatenachse rotierten Wurzeln in 
der Richtung der Klinostatenachse. Es wurde somit eigentlich das 
Projektionshild der Krümmungen der senkrecht gegen die Klinostaten- 
achse gestellten Fläche notiert bzw. aufgenommen. Die Krümmungen 
selbst erfolgten nicht immer in der Projektionsebene, d. h. senkrecht 
zu der Klinostatenachse, sondern zeigten oft eine seitliche Abneigung. 
Solche seitliche Abneigungen sind meistens darauf zurückzuführen, 
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daß die Wurzeln trotz aller Mühe nicht immer genau senkrecht zu der 
horizontalen Klinostatenachse zu stehen kamen, sondern oft eine kaum 
merkliche Neigung gegen die Klinostatenachse zeigten. Aber schon 
eine geringe Neigung (3—5°), welche bei der verwendeten Wurzellänge, 
die meistens 10—15 mm betrug, nicht mehr festzustellen ist, führt bei 
der dauernden Rotation zu deutlichen Krümmungen. Für die Krümmungs- 
richtung ist in solchen Fällen die Wurzellage in der oberen Hälfte maß- 
gebend. Die Krümmungen erfolgen in dieser Richtung, in welcher die 


Rotationsrichtung 


SLO 
= 






ae 
_ + 


Abb. la. Schematische Versuchsanordnung Reizrichtung 
der senkrecht um die horizontale Klino- 
statenachse rotierten Wurzeln. a Klinostaten- Abb. 1b. Schematische er der 
gestell mit Klammern zur nn der Ablenkung von der Reizrichtung 
Korkplatten, befestigt an der Klinostaten- 
achse, b Korkplatten mit Wurzeln. + und 
— bezeichnen die Krü 
Pfeile geben die Rotationsrichtung an. 





Wurzeln in der oberen Hälfte, d. h. in der Inversstellung, der Klinostaten- 
achse mehr zugeneigt sind (einen kleineren Winkel mit der Horizontalen 
bilden). Durch einfaches Heben oder Senken der Klinostatenachse um 
ein paar Grad lassen sich die Wurzelkrümmungen mehr in der einen 
oder in der anderen Richtung hervorrufen. Nur in ganz seltenen Fällen 
läßt sich die Krümmungsrichtung nicht beeinflussen (traumatropische 
Krümmungen ?). 

Bei den Untersuchungen über die Gründe, welche die seitlichen 
Krümmungen verursachen, entstand der Gedanke, ob die Wurzeln sich 
nicht in gewisser Richtung, in der sogenannten Hauptnutationsebene, 
leichter krümmen als in anderen Richtungen. Um das festzustellen, 
wurden Wurzeln in der Hauptnutationsebene, ebenso auch senkrecht 
zu dieser rotiert. Auch dazwischen liegende Richtungen wurden erprobt. 
Es konnte aber kein auffallender Unterschied in dem Krümmungsprozent 
zwischen den in der Hauptnutationsebene und senkrecht zu dieser 
rotierten Wurzeln beobachtet werden. Ebenso kamen auch die seitlichen 


Planta Bd. 24. 20 
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Krümmungen in beiden Fällen gleich oft vor. Bei den späteren Versuchen 
wurden die Wurzeln hauptsächlich senkrecht zu der Hauptnutations- 
ebene rotiert. 

Solche seitliche Krümmungen, die schon bei der kleinsten Abneigung 
der Wurzeln von der Vertikalebene auftreten und ebenfalls zu den 
Rotationskrümmungen zu zählen sind, erschweren sehr das Verfolgen 
der Rotationskriimmungen in der Vertikalebene. Für die Krümmungs- 
richtung ist wohl auch hier das Resultantengesetz von Gültigkeit, läßt 
sich aber praktisch nicht in beide Komponentkräfte zerlegen, denn die 
zur seitlichen Krümmung führende Kraft ist bei der Wurzelstellung viel 
größer als diejenige, welche nur in der Vertikalebene zur Wirkung ge- 
langt. Bildet eine Wurzel mit der horizontalen Klinostatenachse einen 
Winkel «= 90°, so ist die wirkende Kraft auf die Wurzelspitze gleich 
g Sin x, wo g die Gesamtwirkung der Erde bezeichnet. In der oberen 
Hälfte (im 2. und 3. Viertel) wird diese Wirkung durch die tonische 
Längskraftwirkung vergrößert, in der unteren Hälfte (im 1. und 4. Viertel) 
vermindert. Infolgedessen muß die Krümmung im Sinne der oberen 
Hälfte auftreten. 

Bei den genau vertikal angebrachten Wurzeln wirkt die geotonische 
Längskraft auf die Wurzeln im 1. Viertel hemmend, im 2. fördernd, 
im 3. die umgekehrte Reaktion fördernd und im 4. die umgekehrte Re- 
aktion hemmend. Die beiden Kraftpaare wirken also abwechselnd 
hemmend oder fördernd auf einen geotropischen Reiz. Wäre ihre gegen- 
seitige Wirkung einander gleich, dann müßte eine Krümmung völlig 
ausbleiben. Es treten aber doch Krümmungen auf, und diese Tatsache 
hat ZIMMERMANN (1927b) veranlaßt anzunehmen, daß durch geotonische 
Längskraftwirkung nur der vorangegangene geotropische Reiz beeinflußt 
werde. 

Bei der Rotation parallel um die horizontale Klinostatenachse sind 
die Verhältnisse ganz anders. Es werden hier nicht zwei entgegengesetzte 
Flanken intermittierend gereizt, sondern alle Flanken nacheinander. 
Außerdem liegt bei diesen Versuchen ein einseitiger geotropischer Reiz 
vor. Der genannten Unterschiede wegen müssen beide Versuchsreihen 
getrennt besprochen werden. 


a) Ablenkung der Krümmungsrichtung von der Reizrichtung. 

Bei meinen Versuchen an vorher gereizten und parallel zur horizon- 
talen Klinostatenachse rotierten Wurzeln konnte ich nur selten beob- 
‚achten, daß die Krümmungsrichtung der geotropisch gereizten Wurzeln 
gänzlich mit der Reizrichtung zusammenfiel. Meistens wurde eine 
starke Ablenkung von der Reizrichtung beobachtet. Solche Ablenkung 
von der Reizrichtung ist bei jeder Rotationsgeschwindigkeit wahrzu- 
nehmen, die Richtung der Ablenkung kann sich aber mit der Rotations- 
geschwindigkeit ändern. 
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Eine Übersicht über die Art der Ablenkung gibt die Tabelle 1. In 
der Tabelle ist die Bezeichnungsweise von ZIMMERMANN (1927b) bei- 
behalten worden und mit + eine Ablenkung von der Reizrichtung 
gegen die Rotationsrichtung und mit — eine Ablenkung im Sinne 
der Rotationsrichtung bezeichnet (s. Abb. 1b). 

Wie aus dieser Tabelle zu sehen ist, bewirken große Rotationsge- 
schwindigkeiten mehr negative Ablenkungen von der Reizrichtung, 
mittlere aber mehr positive Ablenkungen. Bei den kleinen Rotations- 
geschwindigkeiten ist die Kontrolle sehr erschwert durch die autotropi- 
schen Vorgänge (Tatts 1932, II), infolge deren die Wurzeln sich wieder 
gerade strecken. Deshalb läßt sich die Ablenkung bei kleinen Rotations- 
geschwindigkeiten nicht mit Sicherheit bestimmen. 

Die Dauer des vorangegangenen geotropischen Reizes scheint auf 
die Ablenkung der Krümmung von der Reizrichtung völlig ohne Einfluß 


Tabelle 1. Einfluß der Rotationsgeschwindigkeit auf die Ablenkung 
der Krümmungsrichtung von der Reizrichtung. 











Geotro - - ‘€ 
BT ea 7 
in Minuten | in Stunden | Wurzeln + = 0 
2/1 5 5,5 62 13,6 82,0 4,4 22 
2/1 10 5,5 67 11,1 68,7 20,2 
2/1 20 5,5 62 13,6 68,2 18,2 
1/1 5 6 60 40,0 35,0 25,0 26 
1/1 10 6 57 41,2 23,5 35,3 
1/1 15 6 58 33,3 22,2 44,5 
1/1 20 6 57 41,2 41,2 17,6 
2/3 5 5 59 78,9 10,5 10,6 23 
2/3 20 5 59 94,5 — 5,5 
1/5 5 - 6 55 80,0 —_ 20,0 28 
1/5 10 6 60 65,0 30,0 5,0 
1/5 15 6 58 100,0 — = 
1/5 20 6 58 83,3 11,1 5,6 
1/10 10 6 55 93,3 6,7 — 26 
1/10 15 6 53 76,9 23,1 — 
1/10 20 6 37 88,2 11,8 — 
1/10 30 6 61 95,2 _ 4,8 
1/15 5 6 51 63,6 36,4 - 27 
1/15 10 6 54 71,4 Aik 21,5 
1/15 15 6 57 88,2 -- 11,8 
1/15 20 6 59 78,9 10,5 10,6 
1/15 30 6 59 89,4 -- 10,6 
1/30 10 6 52 33,4 33,3 33,3 23 
1/30 15 6 50 70,0 30,0 -- 
1/30 20 6 59 68,4 21,0 10,6 
1/30 30 6 55 53,3 46,7 ep 
1/60 5 6 48 100,0 _ — 27 
1/60 10 6 50 70,0 20,0 10,01 
1/60 15 6 50 80,0 _ 20,01 
1/60 20 6 56 50,0 _ 50,01 
1/60 30 6 63 34,8 8,7 56,51 























1 Ablenkungen nicht mit Sicherheit zu bestimmen. 
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zu sein. Das scheint auf die Tatsache hinzuweisen, daß beide Reaktionen 
gänzlich unabhängig voneinander verlaufen. Durch längere Reizdauer 
werden wohl die Krümmungsgröße und die Reaktionsgeschwindigkeit 
beeinflußt (Tarrs 1932, II), ebenso auch der Prozentsatz der gekrümmten 
Wurzeln vergrößert (Tatts 1932, I), die Zahl der Wurzeln aber, deren 
Krümmungsrichtung eine Ablenkung von der Reizrichtung zeigt, 
schwankt unabhängig von der geotropischen Reizgröße. 

Da bei meinen Versuchen als feuchte Kammer, in welcher sich die 
Wurzeln während der Versuche befanden, eine auf ein Stativ gestellte 
Glasglocke verwendet wurde, die sich während der Rotation nicht drehte, 
so entstand die Frage, ob die Ablenkung der Krümmungen von der 
Reizrichtung vielleicht von dem Luftwiderstand oder einer Art aero- 
tropischen Reizes bedingt worden war. Zur Kontrolle wurde folgende 
Versuchsanordnung verwendet: in eine etwa 8cm breite Glasröhre wurden 
an einer Korkplatte befestigte Wurzeln untergebracht. Jetzt wurde durch 
die Röhre mittels eines Aspirators nasse Luft durchgesaugt. Um eine mit 
Wasserdampf gesättigte Luft zu erhalten, wurde Luft erst durch Wasser 
und dann durch mehrere mit nassen Hobelspänen und Watte versehene 
Röhren geleitet. Verwendet wurden verschiedene Luftdurchströmungs- 
geschwindigkeiten, entsprechend der Bewegungsgeschwindigkeiten der 
Wurzeln bei verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten, und auch stärkere 
(von 1—25cm in der Sekunde). Die Wirbelbildung im Rohrinnern 
konnte wohl nicht gänzlich vermieden werden. Das war aber nicht 
wichtig, denn solche Luftwirbel entstehen auch bei der Rotation auf 
dem Klinostaten. Die Versuchsdauer betrug meistens 6 Stunden. 

Die Versuche ergaben, daß Luftströme bei den untersuchten Ge- 
schwindigkeiten keinen Einfluß auf die Wurzelkrümmungen ausüben. 
Wurden die Wurzeln senkrecht nach unten, d. h. in der Normalstellung 
angebracht, so bewirkte auch die stärkste untersuchte Strömungsge- 
schwindigkeit keine Krümmung. Wurden Wurzeln horizontal befestigt, 
dann folgte eine Krümmung in der Reizrichtung. Das war übrigens zu 
erwarten, denn im entgegengesetzten Falle müßten die der Klinostaten- 
achse näherstehenden Wurzeln bei der Rotation eine kleinere Ablenkung 
von der Reizrichtung zeigen als diese Wurzeln, die während der Rotation 
von der Klinostatenachse mehr entfernt standen. Ein Unterschied 
zwischen randständigen und zentralen Wurzeln machte sich aber weder 
in der Ablenkungsgröße noch in der Zahl der abgelenkten Wurzeln 
nicht bemerkbar. 

. Während dieser Arbeit schwankte die Temperatur in meinem Arbeits- 
zimmer bis 7°, war aber während einer Versuchsreihe fast konstant. Um 
einzelne Versuchsreihen untereinander vergleichbar zu machen, wurden 
gleichartige Versuche bei verschiedenen Temperaturen ausgeführt 
(s. Tabelle 2). Wie es schon aus diesen, als Beispiel angeführten Versuchs- 
protokollen zu sehen ist, hat die Temperaturschwankung des Versuchs- 
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raumes keine nennenswerte Wirkung auf die Ablenkung. Dasselbe wurde 
auch bei der Größe der Ablenkung beobachtet. Wohl aber hat die 
Temperatur einen Einfluß auf das Wachstum und infolgedessen auch 
einen kleinen Einfluß auf die 

Reaktionsgeschwindigkeit. Tabelle 2. Einfluß der Temperatur auf 


a Binet die Ablenkung der Wurzeln von der 
Um eine _ cht Reizrichtung. Zahl der Wurzeln 20. 











über den Einfluß der Rota-  RG—1/5. Rotationsdauer 6 Stunden. 
tionsgeschwindigkeit und 

Reizdauer auf die Ablenkung ‚Rizdauer| 1-91 is 
der Krümmungen von der Sud RS Au 
Reizrichtung zu gewinnen, 5 slolalıslola 
wurde auch die Größe der 10 18 | 0 | 2 | 18 | 1 1 
Ablenkung gemessen. Unter- 20 18 | 1 ı [17/2 1 




















sucht wurden in jeder Ver- 

suchsreihe 30—50 Keimlinge. Diese Zahl ist freilich nicht als groB ge- 
nug zu betrachten, denn die Abweichungen in der Ablenkungsgröße zwi- 
schen einzelnen Wurzeln sind ziemlich groß, in extremen Fällen sogar 
über 100°. Gewöhnlich schwankt aber die Größe der Ablenkung in 
einer Versuchsreihe bei den größeren Rotationsgeschwindigkeiten etwa 
zwischen 0° und 20°, und bei kleineren Rotationsgeschwindigkeiten zwi- 
schen 20° und 60°. Die Richtung der Ablenkung ist bei den größeren 
Rotationsgeschwindigkeiten (RG 2/1—1/1) oft und sogar meistens 
negativ, bei den kleineren Rotationsgeschwindigkeiten mit wenigen 
Ausnahmen positiv (s. auch Tabelle 1). 

Eine Übersicht über die Wirkung der Rotationsgeschwindigkeit 
und Reizdauer auf die Größe der Ablenkung zeigt Tabelle 3. Die in 
der Tabelle angeführten Zahlen bedeuten die mittlere Größe der Ablen- 
kung der Krümmungen.von der Reizrichtung. Beim Berechnen dieser 


Tabelle 3. Einfluß der Rotationsgeschwindigkeit und der Reizdauer 
auf die Ablenkungsgröße. Rotationsdauer 6 Stunden. 


























RG Reizdauer 
5 Min. 10 Min. 15 Min. 20 Min. 30 Min. 

2/1 — 6,4 (9) — 55,1 — 67,4 (70,4) 

— 9,2 (22,8) | — 4,6 (16,3) — 12,5 (14,9) 
1/1 — 0,3 (14,0) 4,3 (6,8) 1,9 (5,7) 0,7 (7,0) 
2/3 26,1 (27,9) 15,8 
1/5 33,7 16,5 (27,6) | 24,1 (26,3) 13,7 (15,3) 
1/10 39,0 (49,6) | 21,9 (28,9) | 32,2 (35,7) 
1/15 32,5 (36,5) | 22,6 (24,3) | 28,3 27,7 (28,8) | 26,3 
1/30 23,5 (28,3) | 23,0 (35,6) | 24,3 (27,4) | 29,7 (31,0) 
1/60 40,7 23,6 (31,2) | 60,5 25,2 15,9 (18,3) 


Zahlen wurde die Summe der negativen Ablenkungen von der der posi- 
tiven subtrahiert. Durch diese Zahlen werden somit die allgemeine 











296 Joh. Talts: 


Ablenkungstendenz und ihre Größe in bestimmter Richtung charakte- 
risiert. Zum Vergleich sind hinter einer jeden Zahl in Klammern noch 
die mittleren Werte der absoluten Größen der Ablenkung gegeben, 
also ohne auf die Richtung der Ablenkung achtzugeben. 


Die auf dem Klinostaten während der Rotation entstandenen Krüm- 
mungen könnte man nach ihrem Aussehen leicht als Resultantkrüm- 
mungen auffassen, die durch zwei in verschiedenen Richtungen wirkende 
Reize verursacht werden. Einer ist ein geotropischer Reiz, welcher die 
Krümmung in der Reizrichtung bewirkt, der andere ist unbekannt, 
entsteht infolge der Rotation und wirkt in einer anderen Richtung. In 
diesem Falle wäre zu erwarten, daß bei konstanter Rotationsgeschwindig- 
keit die Größe der Ablenkung im umgekehrten Verhältnis zu der geo- 
tropischen Reizdauer stehe. Bei kurzer Reizdauer, besonders bei solchen, 
die unter der Präsentationszeit stehen, wäre dann eine starke, bei langer 
Reizdauer eine kleine Ablenkung von der geotropischen Reizrichtung 
zu erwarten. Die in der Tabelle 3 angeführten Ablenkungsgrößen lassen 
das aber nicht feststellen. Wohl sind ja bei der Reizdauer von 5 Min. 
die Ablenkungsgrößen oft etwas größer als bei einer Reizdaver von 
30 Min., zwischen der Reizdauer von 10, 15 und 20 Min. ist aber keine 
Regelmäßigkeit zu beobachten. Die ungereizten Wurzeln zeigen bei der 
dauernden Rotation auch eine Krümmung. Diese Krümmung ist aber 
nicht merklich größer als die Ablenkungsgröße bei einer Reizdauer von 
5 Min. Die Krümmungen sind bei den ungereizten Wurzeln aber nicht 
mehr oder weniger einer bestimmten Richtung zugewendet, sondern 
folgen allen möglichen Richtungen (Tatts 1932, I). 


Eine weit größere Wirkung auf die Größe der Ablenkung besitzt die 
Rotationsgeschwindigkeit. Die kleinsten Ablenkungswerte sind bei der 
Rotationsgeschwindigkeit RG = 1/1 zu beobachten. Bei dieser Rotations- 
geschwindigkeit scheint eine Umstimmung der Ablenkungsrichtung statt- 
zufinden. Bei den größeren Rotationsgeschwindigkeiten ist die Zahl 
und die Größe der eine negative Ablenkung zeigenden Wurzeln über- 
wiegend, bei den kleineren Rotationsgeschwindigkeiten — die positive 
Ablenkung. Die Größe der positiven Ablenkung vergrößert sich aber 
nicht proportional der Abnahme der Rotationsgeschwindigkeit, sondern 
zeigt eine unregelmäßige Schwankung. Ein Optimum der Rotations- 
geschwindigkeit, bei welcher die Ablenkungsgröße maximal wäre, konnte 
nicht festgestellt werden. Ähnliches ist auch bei der absoluten Größe 
der Ablenkung wahrzunehmen. Auch diese ist bei der RG = 1/1 die 
kleinste. Das führt zu der Annahme, daß der von der Reizrichtung zur 
Ablenkung führende Reiz für Lwpinus albus bei der RG etwa 1/1 die 
kleinste Wirkung hat. Bei dieser Rotationsgeschwindigkeit kommt auch 
die größte Zahl von Wurzeln vor, die keine Ablenkung von der Reiz- 
richtung zeigen. 
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Die Größe der Ablenkung wird von der Rotationsdauer sehr stark 
beeinflußt (Tabelle 4). Eine Verlängerung der Rotationsdauer um 
6 Stunden bewirkt bei jeder Reizdauer eine Vergrößerung der Ablenkung 
beinahe auf das 3fache. Dieses Verhältnis ist aber nicht immer gültig, 
sondern ändert sich mit der 
Rotationsgeschwindigkeit, mit Tabelle4. Einfluß der Rotationsdauer 
dem ‘Alter der Wanelix we. auf die Größe der Ablenkung. 











Sehr bemerkenswert ist auch ‘tation Reizdauer 
die Veränderung der Krüm- in Std. | 5 Min. | 10 Min. | 20 Min. 
mungsform während der dauern- 
den Rotation. Schon die kleinste s lial fee 











bemerkbare geotropische Kriim- 
mung zeigt auch eine Ablenkung von der Reizrichtung. Ob diese 
Ablenkung sich wahrend der ersten Stunden auch vergréBert, wurde 
nicht festgestellt. Wenn das auch vorkommt, dann muB es gleich- 
zeitig und im Zusammenhang mit der geotropischen Kriimmung ge- 
schehen, denn ungefahr bis zur 6. Stunde bleiben die gekriimmten Wurzel- 
spitzen gerade. Bei längerer als 6stündiger Rotation kommen an den 
Wurzelspitzen sekundäre Seitenkriimmungen vor, infolgedessen die 
totale Ablenkung der Wurzelspitze sich rasch und stark vergrößert. 
Solche Seitenkrümmungen können manchmal die Wurzelspitze zu 
schraubenartigen Windungen bringen. Diese sekundären Seitenkrüm- 
mungen habe ich schon früher beobachtet und sie mit den Rotations- 
kriimmungen in Zusammenhang zu bringen versucht (vgl. Tatts 1932, II). 
Bemerkenswert bei solchen Krümmungen ist, daß sie nicht gleich bei 
den ersten geotropischen Krümmungen vorkommen, sondern erst später, 
wo die geotropische Krümmung schon mehr oder weniger ausgebildet ist. 
Zusammenfassend kommen wir zur Schlußfolgerung, daß bei der 
Rotation die Ablenkung der Krümmungen von der geotropischen Reiz- 
richtung mit der Reizgröße in keinem bestimmten Verhältnis zueinander 
steht. Wohl sind aber die Richtung und die Größe der Ablenkungen 
von der Rotationsgeschwindigkeit und Rotationsdauer abhängig. 


b) Die Rotation senkrecht um die horizontale Klinostatenachse. 

Über die Rotation senkrecht um die horizontale Klinostatenachse 
liegen schon die Versuche von ZIMMERMANN (1927) mit Wurzeln von 
Lepidium sativum vor. Es wurde dabei gefunden, daß die Wurzeln sich 
während der Rotation gegen die Rotationsrichtung, also positiv krümmen. 
Diese Krümmungen wurden von ZIMMERMANN neutral als Rotations- 
krümmungen bezeichnet. Nach seinen Angaben werden die Rotations- 
krümmungen bei Lepidium durch die Rotationsgeschwindigkeit nicht 
beeinflußt. 

Ich habe diese höchst interessanten Versuche über die Rotations- 
krümmungen mit Lupinus albus wiederholt, besonders deswegen, weil 
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ich zwischen der Ablenkung der Krümmungen von der Reizrichtung 
und den Rotationskrümmungen einen Zusammenhang aufzufinden 
hoffte. Dabei stellte es sich heraus, daß Lupinus sich bei der Rotation 
in mancher Hinsicht ganz abweichend von Lepidium verhält. So waren 
bei einer RG = 2/1 nach 6 Stunden oft mehr als die Hälfte aller Wurzeln 
negativ, d. h. in der Rotationsrichtung gekrümmt, bei der RG = 1/1 
zeigten aber schon 75% der Wurzeln positive, d. h. der Rotations- 
richtung entgegengerichtete Krümmungen. Besonders bei den größeren 
Rotationsgeschwindigkeiten kamen oft auch seitliche Krümmungen, 
d. h. parallel zu der Klinostatenachse gerichtete vor. Diese wurden 
nicht mitgezählt oder wurden, da die Feststellung der Krümmungen in 
der Richtung der Klinostatenachse erfolgte, zu den nicht gekrümmten 
Wurzeln gezählt. Wo die Kontrolle nach Schattenbildern erfolgte, da 
konnte eigentlich nur das Projektionsbild der gekrümmten Wurzeln 
notiert werden. In diesem Falle wurden auch die seitlichen Krümmungen 
mit einer positiven Ablenkung zu den positiv gekrümmten Wurzeln 
gezählt. 

Ein abweichendes Verhalten zeigen auch die bei sehr kleinen Rotations- 
geschwindigkeiten rotierten Wurzeln. So waren nach 6stündiger Rotation 
bei RG = 1/30 bis die Hälfte der Wurzeln negativ gekrümmt. Bei 
RG = 1/60 zeigten oft alle Wurzeln eine negative Krümmung, aber auch 
da, wo positive Krümmungen vorkamen, waren die negativen in mehr- 
fachem Übergewicht. 

Nach der Annahme von ZIMMERMANN (1927) wird durch den geotoni- 
schen Reiz nur der vorangegangene geotropische Reiz verstärkt. Wenn 
das wirklich zutrifft, dann muß für die Entstehung und Richtung der 
Rotationskrümmungen auch die Lage der Wurzeln, von welcher die 
Rotation beginnt, von großer Wichtigkeit sein. Um die Frage näher zu 
untersuchen, wurde folgende Versuchseinrichtung verwendet. Von den 
auf paraffinierten Korkplatten befestigten und längere Zeit in einer 
feuchten Kammer in Normalstellung gestandenen Wurzeln wurden einige 
von unten, also in Normalstellung, andere von oben, d. h. in der Invers- 
stellung auf dem Klinostaten angebracht. Dabei wurde darauf acht 
gegeben, daß die von unten angebrachten Korkplatten mit Wurzeln 
während der ganzen Manipulation weder schräg gestellt noch auf einen 
Augenblick umgedreht wurden. Die Rotation begann bei solcher Ver- 
suchsanordnung bei den von unten angebrachten Wurzeln von der 
Normalstellung, bei den oben angebrachten von der Inversstellung. 
Die Versuchsergebnisse sind in der Tabelle 5 zusammengefaßt. Diese 
Tabelle gibt zugleich eine Übersicht über die Veränderung des Prozent- 
satzes der gekrümmten Wurzeln während der Rotation. 

Aus Tabelle 5 (S. 299) ist zu ersehen, daß bei der RG = 1/5 die Zahl der 
positiven Rotationskrümmungen bis zur 6. Stunde zunimmt. Nach 
18stündiger Rotation ist eine kleine Abnahme der positiv gekrümmten 
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Tabelle 5. Einfluß der Wurzelstellung vor dem Rotationsbeginn und 
der Verlauf der Krümmungsprozente während der Rotation bei 
verschiedenen Rotationsgeschwindigkeiten. 





















































Mallang | Zabl | Nach 2 Stunden | Nach 3 Stunden | Nach 6 Stunden | Nach 18 Stunden 

RG [rotations war IS 1 Pa] Ss |S 
P % 

sm im ls Le lets 15 15 | 5 15 12 18 15 
1/5 | invers 60 | 60,0; — |40,0175,0| 8,3 | 16,7 | 76,7| 8,3 | 15,01 66,7 | — | 33,3 

normal 56 | 46,4) — |53,6167,8| 5,4]26,8 | 75,0 | 7,1 | 17,9 | 71,4 | 10,7 | 17,9 
1/15 | invers 77 154,5| 5,3|40,2]64,9| 9,2 | 25,9 | 64,9 | 14,3 | 20,8 | 63,6 | 29,9 | 6,5 

normal 89 | 52,8 | 9,0 | 38,2 | 64,0 | 12,4 | 23,6 | 65,2 | 18,0 | 16,8 | 60,7 | 28,1 | 11,2 
1/30 | invers 41 | 2,4 | 48,8 | 48,8 | 12,2 | 48,8 | 39,0 | 26,8 | 4,39 | 29,3 | 39,1 | 46,3 | 14,6 

normal 57 | 29,6 | 10,8 | 59,6 | 28,5 | 30,6 | 40,9 | 27,1 | 51,3 | 21,6 | 32,4 | 51,3 | 16,3 
1/60 | invers 99 | 3,0176,8 | 20,2] 7,1 | 73,7 | 19,2] 11,1 | 75,6 | 13,3 | 11,1 | 73,7 | 15,2 

normal | 106 | 64,1 | 21,9 | 14,0 | 65,1 | 10,7 | 24,2 | 37,7 | 34,9 | 27,4 | 28,3 | 57,5 | 14,2 


Wurzeln zu bemerken. Zwischen Rotationsbeginn von der normalen 
und inversen Lage aus ist kein wesentlicher Unterschied vorhanden. 
Wesentlich anders sind die Verhältnisse bei der RG = 1/15. Da zeigen 
die positiven Krümmungen nur einen kleinen Zuwachs, dagegen ist aber 
der Zuwachs der negativen Krümmungen ein recht beträchtlicher und 
dauert bis zum Versuchsschluß nach 18 Stunden. Der Zuwachs der 
negativen Rotationskrümmungen geschieht hauptsächlich auf Kosten 
der nichtgekrümmten Wurzeln. Ein wesentlicher Unterschied zwischen 
Rotationsbeginn von der normalen und inversen Lage aus ist auch hier 
nicht zu beobachten. 

Ganz eigenartig verhalten sich die Wurzeln bei kleineren Rotations- 
geschwindigkeiten, RG = 1/30 und RG = 1/60. Hier ist auch ein großer 
Unterschied zwischen den Wurzeln mit Rotationsbeginn von normaler 
Lage und zwischen denjenigen mit Rotationsbeginn von der inversen 
Lage aus vorhanden. Von den oben angeführten Wurzeln findet bei der 
RG = 1/30 ein stetiger Zuwachs der positiven Krümmungen auf Kosten 
der nichtgekriimmten Wurzeln statt, während die Zahl der negativen 
Krümmungen von der 2. bis zur 18. Stunde vom Rotationsbeginn fast 
konstant bleibt. Bei den von unten angebrachten Wurzeln kommt 
dagegen kein wesentlicher Zuwachs der positiven, aber ein großer Zu- 
wachs der negativen Krümmungen vor. 

Noch größer ist der Einfluß der Lage, von welcher die Rotation be- 
ginnt, bei RG = 1/60. Während die Wurzeln mit dem Rotationsbeginn 
von der inversen Lage einen unwesentlichen Zuwachs der positiven und 
eine Konstanz der negativen Krümmungen zeigen, ist bei den Wurzeln 
mit dem Rotationsbeginn von der normalen Lage ein beträchtlicher 
Zuwachs der negativen Krümmungen und eine starke Abnahme der 
positiven Krümmungen zu verzeichnen. Solche Abnahme der positiven 
Krümmungen und Zuwachs der negativen kann nur dadurch zustande 
kommen, daß die Wurzeln sich anfangs positiv krümmen, nach einiger 
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Zeit sich wieder gerade strecken, um sich dann wieder, jetzt aber schon 
negativ, zu krümmen. Dadurch ist auch die Schwankung des Prozent- 
satzes der nichtgekrümmten Wurzeln während der Rotation zu erklären. 
Die positiven Krümmungen sind schon nach 11/,—2 Stunden nach dem 
Nach 1 2 3 4 5 6 7 8 Std. 





Rotationsbeginn von der Inversstellung. 


u 


III 


IV 





Rotationsbeginn von der Normalstellung. 


Abb. 2. Schattenbilder der Rotationskrümmungen der senkrecht um die horizontale 
Klinostatenachse rotierten Wurzeln bei RG = !/. 
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Nach 1 2 3 4 5 6 7 8 Std. 





Rotationsbeginn von der Normalstellung. 
Abb. 3. Schattenbilder der Rotationskriimmungen der senkrecht um die horizontale 
Klinostatenachse rotierten Wurzeln bei RG = "ao. 
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Rotationsbeginn festzustellen und verschwinden meistens in der 3. oder 
4. Rotationsstunde, um dann negativ zu werden. 

Eine Vorstellung über den Verlauf der Krümmungen während der 
Rotation geben die in der Abb. 2 und 3 angeführten Schattenbilder. 
Solche Schattenbilder wurden von mehreren hundert Wurzeln gemacht, 
um dadurch eine objektive Übersicht über den Krümmungsgang zu 
gewinnen. Die Aufnahmen wurden nach jeder Stunde gemacht. 

Wie aus Abb. 3 zu sehen ist, zeigen die Wurzeln, bei welchen die 
Rotation RG = 1/60 in inverser Lage begann, nach 2 Stunden eine 
deutliche negative Krümmung. Diese Wurzeln aber, bei denen die 
Rotation von normaler Lage begann, zeigen in der 2. Stunde eine positive 
Krümmung, welche schon nach 4 Stunden verschwindet und sich dann 
zu einer negativen Krümmung umbildet. 

Man könnte das Bedenken haben, daß die Umkehr der Reaktion 
vielleicht von dem ungleichmäßigen Gange des Klinostaten verursacht 
wird. Das kann aber nicht der Fall sein, denn in solchem Falle müßten 
die invers gestellten Wurzeln eine positive Krümmung aufweisen, oder 
die in der Normallage angebrachten Wurzeln müßten ihre positive 
Krümmung beibehalten. Um jeden Verdacht auszuschalten und sich 
von dem gleichmäßigen Gange des Klinostaten zu überzeugen, wurden 
bei allen Versuchen nach einer halben Umdrehung noch neue Korkplatten 
mit Wurzeln auf dem Klinostaten befestigt. Ein an die Klinostatenachse 
montiertes Stativ mit Klammern gestattete mir, das Anbringen der 
Korkplatten in wenigen Sekunden auszuführen. So kamen bei allen 
Versuchen die Wurzeln mit Rotationsbeginn von der Normallage aus 
neben denjenigen mit Rotationsbeginn von der Inverslage zu stehen. 
Bei den später angebrachten Wurzeln begann die Rotation nur um eine 
halbe Umdrehung später. Jedenfalls mußte auch die Kontrolle um den- 
selben Zeitabschnitt später vorgenommen werden. 

Die Versuchsergebnisse waren aber auch bei dieser Versuchsanordnung 
ganz eindeutig. Somit dürfte wohl bewiesen sein, daß der Unterschied 
im Verhalten der Wurzeln gegen Rotationsbeginn von normaler und 
von inverser Lage nicht auf den ungleichmäßigen Gang des Klinostaten 
zurückzuführen ist. Die Ursachen der Umwandlung einer primären 
positiven Krümmung in eine negative sind vielmehr in der Wirkungsweise 
der geotonischen Längskraft bei kleineren Rotationsgeschwindigkeiten 
zu suchen. 

Das Verhalten der Wurzeln bei der Rotationsgeschwindigkeit RG — 
1/60 steht im besten Einklang mit der Annahme von ZIMMERMANN. Die 
von unten angebrachten Wurzeln gelangen bei der Rotation zuerst in 
das 1. Viertel, wo die der Rotationsrichtung entgegengesetzte Flanke 
gereizt wird. Der Reiz wird durch die hemmende Wirkung der geotoni- 
schen Längskraft verkleinert. Im 2. Viertel dauert der geotropische 
Reiz weiter, wird jetzt aber durch die geotonische Wirkung gefördert. 











Zur Kenntnis der Klinostatenwirkung. 303 


So werden die Wurzeln bei RG = 1/60 30 Min. lang an einer Flanke 
gereizt. Obwohl die geotropische Reizintensität sich während der Rotation 
beständig ändert und nur in der Horizontallage der Wurzeln ihr Maximum 
erreicht, kann die zur Reaktion erforderliche Reizmenge doch über- 
schritten werden, zumal die Präsentationszeit für Lupinus bei dem 
normalen geotropischen Reiz vielmal kleiner ist als die zur halben Um- 
drehung nötige Zeit. 

Viel schwerer ist die spätere Umstimmung der Reaktionsrichtung 
zu erklären. Man könnte sie mit der längeren Ausbreitungszeit des vom 
3. Viertel stammenden Reizes erklären, denn im 1. Viertel wird die 
entgegengesetzte Reaktion durch die Längskraft gehemmt; aber dann 
bleibt es unerklärt, warum sie bei größeren Rotationsgeschwindig- 
keiten keinen Unterschied zwischen Rotationsbeginn von normaler 
und inverser Lage erzeugt. 

Was die Größe der Rotationskrümmungen anbetrifft, so ist diese 
sehr schwankend. Eine Wirkung der Rotationsgeschwindigkeit auf die 
Größe der Rotationskrümmungen konnte nicht mit Sicherheit festgestellt 
werden. Die Krümmungen selbst waren im allgemeinen mit einer scharfen 
Biegungszone und gerader Spitze. Oft kamen auch schwach bogen- 
förmige Krümmungen vor. Überkrümmungen waren selten. Bei RG = 
1/60 kamen manchmal Fälle vor, wo die primäre positive Krümmung 
von einer sekundären negativen Krümmung überdeckt war, wobei aber 
die primäre Krümmung noch deutlich zu sehen war. Solch ein Verhalten 
der Wurzeln ist höchst bemerkenswert. Da der zur Krümmung führende 
Reiz ununterbrochen wirkt, so wäre zu erwarten, daß Überkrümmungen 
auftreten, oder daß die Krümmungen sich gleichmäßig bogenförmig 
ausbilden. Bogenförmige und übergekrümmte Wurzeln kommen aber 
verhältnismäßig selten vor. Es sieht also so aus, als ob die Wurzeln 
nach der Suszeption einer gewissen Reizmenge für weitere Reize un- 
empfindlich werden. Es ist aber auch möglich, daß die Spitze sekundär 
durch geotropische Gegenwirkungen (negativer Geotropismus, Auto- 
tropismus) gerade gestreckt wird, wodurch bei der Rotation Krüm- 
mungen entstehen, die von den normalen geotropischen Krümmungen 
kaum zu unterscheiden sind. 

SchluBbetrachtungen. 

Wir haben schon früher gesehen (S. 296), daß der zur Ablenkung 
führende Reiz nicht als ein autonomer Reiz betrachtet werden kann, 
da er bei den Wurzeln mit kürzerer geotropischer Reizdauer nicht stärker 
hervortritt als bei den länger gereizten. Vergleicht man ferner das Vor- 
kommen und die Größe der Ablenkung von der Reizrichtung bei den 
Wurzeln mit verschiedener geotropischen Reizdauer, so stellt es sich 
auch heraus, daß der zur Ablenkung führende Reiz von der geotropischen 
Reizgröße nicht fördernd beeinflußt werden kann. Im entgegengesetzten 
Falle müßten die Zahl der eine Ablenkung zeigenden Wurzeln sowie 
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auch die Größe der Ablenkung mit der geotropischen Reizmenge zunehmen. 
Das ist aber nicht der Fall. Der geotropische Reiz kann höchstens eine 
auslösende Wirkung auf den zur Ablenkung führenden Reizvorgang 
ausüben, sonst verlaufen beide Reizreaktionsketten aber unabhängig 
voneinander. Die Annahme, daß der geotropische Reiz eine auslösende 
Wirkung auf den zur Ablenkung führenden Reiz ausübt, wird wahr- 
scheinlich gemacht durch die Tatsache, daß eine Ablenkung an den 
geotropisch gereizten Wurzeln schon nach 2—3 Stunden bemerkbar 
ist, während die geotropisch ungereizten Wurzeln nach einer solchen 
Rotationsdauer keine merkliche Krümmung aufweisen. Wichtig ist 
ferner noch, daß die Krümmungen der geotropisch nichtgereizten 
Wurzeln keine scharfe Biegungszone aufweisen, und daß die Krümmungen 
bei der Rotation der geotropisch ungereizten Wurzeln in jeder beliebigen 
Richtung auftreten. Das ist ein weiterer Beweis dafür, daß die zur Ab- 
lenkung führende Kraft nicht als eine Komponente des auf die Wurzeln 
wirkenden Kraftpaares betrachtet werden kann, denn die zur Ablenkung 
führende Kraft hat keine bestimmte Eigenrichtung. Das alles führt 
zu der Annahme, daß wir es bei der Ablenkung mit einer geotonischen 
Wirkung zu tun haben, welche sich dem geotropischen Reiz anschließt. 
Dadurch läßt sich auch die positive Ablenkung erklären. Da bei der 
Rotation in der 1. Hälfte (im 1. und 2. Viertel) die der Rotations- 
richtung entgegengesetzten Flanken geotropisch gereizt werden, so muß 
nach der Annahme von ZIMMERMANN (1927b) die Reaktion gegen die 
Rotationsrichtung, also positiv, erfolgen. 

Gegen diese Annahme spricht aber die Tatsache, daß die geotonische 
Wirkung eigentlich durch den abwechselnd wirkenden Längs- und Quer- 
reiz hervorgerufen wird. Ob bei der Drehung um die horizontale Klino- 
statenachse überhaupt eine geotonische Wirkung ausgelöst werden kann, 
ist nicht festgestellt worden. KONINGSBERGERs (1922) Versuche über 
den geotonischen Wachstumsreiz geben ein verneinendes Ergebnis. Ich 
persönlich bin der Meinung, daß eine geotonische Wirkung auch bei der 
Rotation um die horizontale Klinostatenachse ausgelöst werden kann. 
Andernfalls wäre die Ablenkung schwer zu erklären. Bei der Annahme, 
daß die geotonische Wirkung erst dann auftritt, wenn die Wurzeln sich 
schon geotropisch gekrümmt haben und die Wurzelspitzen infolgedessen 
sich senkrecht zu der Klinostatenachse befinden, müßte die Krümmungs- 
form ganz anders aussehen, als wie es wirklich der Fall ist. Die Reaktions- 
zeit, d. h. die nötige Zeit zur Ausbildung sichtbarer Krümmungen beträgt 
bei Lupinus etwa 1,5—2 Stunden. Zur Ausbildung der Rotationskrüm- 
mungen sind ebenso 1,5—2 Stunden nötig. So könnte eine Ablenkung 
der Wurzelspitze erst nach 3—4 Stunden zu beobachten sein. Zu dieser 
Zeit ist aber die primäre geotropische Krümmung soweitdurch das Wachs- 
tum fixiert, daß eine Änderung an der primären Krümmung nicht mehr 
möglich ist (vgl. OvERBECK 1926). Solche Erscheinungen kann man bei 
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den Rotationskrümmungen manchmal auch beobachten. Ist die ein- 
seitige Krümmung aus irgendwelchen Gründen zu weit gegangen, so 
kann sie nicht mehr rückgängig gemacht werden und bleibt bei der 
sekundären Krümmung deutlich erkennbar. In solchem Falle müßte 
die gekrümmte Wurzelspitze eine gebrochene Linie, höchstens eine gleich- 
mäßige Krümmung in der Ablenkungsrichtung zeigen. Tatsächlich sind 
aber gekrümmte Wurzelspitzen, unabgesehen von der Ablenkung, nach 
bis etwa 6stündiger Rotation noch ganz gerade. Erst nach längerer 
Rotationsdauer kommen seitliche Spitzenkriimmungen vor. Um die 
Ablenkung zugleich mit der geotropischen Krümmung hervorzurufen, 
muß also die geotonische Wirkung vor der Ausbildung der geotropischen 
Krümmung einsetzen. 

Vergleicht man das Vorkommen der Ablenkungen von der Reiz- 
richtung mit dem Auftreten der Rotationskrümmungen bei verschiedenen 
Rotationsgeschwindigkeiten, so ist eine befriedigende Übereinstimmung 
festzustellen. Bei denjenigen Rotationsgeschwindigkeiten, wo an den 
senkrecht zu der horizontalen Klinostatenachse angebrachten Wurzeln 
die größte Prozentzahl der positiven Rotationskriimmungen auftritt, 
ist auch bei den parallel zu der horizontalen Klinostatenachse befestigten 
Wurzeln das größte positive Ablenkungsprozent festzustellen. Eine Aus- 
nahme bilden die bei sehr kleinen Rotationsgeschwindigkeiten (RG = 
1/30 bis RG = 1/60) rotierten Wurzeln. Bei diesen haben die senkrecht 
angebrachten eine Neigung zur Bildung negativer Rotationskrümmungen, 
die horizontal angelegten weisen aber immer eine positive Reaktion auf. 
Das könnte vielleicht dadurch bedingt sein, daß die horizontal angelegten 
Wurzeln schon vor der Rotation einen geotropischen Reiz erhielten, 
wodurch dann später die Richtung der Ablenkung irgendwie beeinflußt 
wurde. Die senkrecht angebrachten Wurzeln erhielten aber vor der 
Rotation keinen Reiz, wurden also erst während der Rotation gereizt. 
Unerklärt bleiben ferner die Neigung zur Bildung negativer Rotations- 
krümmungen bei den mit großen Rotationsgeschwindigkeiten (RG = 
1/1 und RG = 2/1) gedrehten Wurzeln und die fast ausschließlich negative 
Ablenkung bei den horizontal gedrehten Wurzeln bei RG = 2/1. 

In früheren Arbeiten (Tatts 1932 I, II) wurde gezeigt, daß bei der 
Rotation die geotropische Empfindlichkeit der Wurzeln sowie auch die 
Reaktionsgröße stark von der Rotationsgeschwindigkeit beeinflußt 
werden. Dabei konnte festgestellt werden, daß bei den größeren Ro- 
tationsgeschwindigkeiten die Empfindlichkeit der Wurzeln gegen einen 
geotropischen Reiz gesteigert wird. Ebenso war auch die Reaktions- 
größe der gleich lang gereizten Wurzeln bei der größeren Rotations- 
geschwindigkeit eine größere. Wenn man jetzt auf Grund der früheren 
Versuche annimmt, daß eine geotonische Wirkung auch bei der Rotatıon 
parallel um die horizontale Klinostatenachse auftreten kann, dann wäre 
eine Erklärung für das Verhalten der geotropisch gereizten Wurzeln 
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gegenüber der Rotationsgeschwindigkeit gegeben. In diesem Falle müßte 
die Größe der geotonischen Wirkung aber mit der Rotationsgeschwindig- 
keit zunehmen. Nach der Zahl der Wurzeln, die eine Ablenkung zeigen, 
ebenso auch nach der Größe der Ablenkung, ist das nicht zu behaupten. 
Die Größe der Ablenkung zeigt sogar ein fast umgekehrtes Verhältnis: 
sie ist bei RG = 1/1 am kleinsten. Mehr Ähnlichkeit im Verhalten ist 
zwischen dem Krümmungsprozent bzw. Krümmungsgröße und dem 
Prozentsatz der positiven Rotationskrümmungen bei verschiedenen 
Rotationsgeschwindigkeiten zu bemerken. Beide nehmen mit der Rota- 
tionsgeschwindigkeit zu. Bei den Rotationskrümmungen liegen aber ganz 
andere Verhältnisse vor, so daß diese kaum miteinander zu vergleichen 
sind. 

Bemerkenswert ist, daß die Größe der Rotationskrümmungen nicht 
wesentlich von der Rotationsgeschwindigkeit, sondern von der Rotations- 
dauer abhängig ist. Es scheint für das Auftreten der Rotationskrüm- 
mungen ohne Wichtigkeit zu sein, ob das Abwechseln des Längs- und 
Querreizes oft oder nach längeren Zeitabschnitten wiederholt wird. Die 
Größe der geotonischen Längskraft scheint dadurch nicht beeinflußt 
zu werden. 

Zusammenfassend kann man auf folgende Tatsachen hinweisen: die 
Richtung und die Größe der Ablenkung von der geotropischen Reiz- 
richtung sind wohl von der Rotationsgeschwindigkeit, nicht aber von 
der geotropischen Reizdauer abhängig. Eine befriedigende Überein- 
stimmung der Ablenkungen mit dem, was wir über die geotonische Reiz- 
reaktionskette wissen, läßt sich zur Zeit nicht auffinden. Es ist gar nicht 
unmöglich, daß bei der Rotation mehrere Reizreaktionsketten aufgelöst 
werden, die wohl alle tonischer Natur sind, nach ihrer Wirkungsweise 
und -umfang aber ganz verschieden sein können. Nach ZIMMERMANN 
wird durch die geotonische Wirkung der vorangegangene Reiz fördernd 
beeinflußt. Wir wissen aber zur Zeit noch nicht, wann diese Wirkung 
beginnt und wie lange sie dauert oder wie groß sie ist. Solange wir von 
der geotonischen Reizreaktionskette die wichtigsten Schwellenwerte 
nicht kennen, lassen sich die hier angeführten Tatsachen kaum befrie- 
digend erklären. 


Für die Rotationskrümmungen scheint die Annahme von METZNER 
(1929), daß die geotonische Längskraft eigentlich als ein Geschwindig- 
keitsfaktor zu betrachten sei, berechtigt zu sein. Danach wird die geo- 
tropische Wirkung durch die Längskraft je nach der Wurzellage fördernd 
oder hemmend beeinflußt. Es bleibt aber zu untersuchen, wie ein Ge- 
schwindigkeitsfaktor eine Umkehr der Rotationsrichtung beiden kleineren 
Rotationsgeschwindigkeiten verursachen kann. Ob die Annahme von 
METZNER auch für die Ablenkung von der Reizrichtung gilt, muß zur Zeit 


dahingestellt bleiben. 
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Zusammenfassung. 

1. Bei der Rotation der geotropisch gereizten Hauptwurzeln von 
Lupinus albus parallel zu der horizontalen Klinostatenachse erfolgt die 
Krümmung nicht immer in der Reizrichtung, sondern zeigt meistens 
eine Ablenkung von der Reizrichtung. Die Ablenkung ist negativ bei 
großen Rotationsgeschwindigkeiten (RG — 2/1) und positiv bei kleineren 
Rotationsgeschwindigkeiten. Die Größe der Ablenkung ist abhängig 
von der Rotationsgeschwindigkeit und zeigt ein Minimum bei RG = 1/1. 

2. Das Prozent der abgelenkten Wurzeln und die Größe der Ablen- 
kungen sind unabhängig von der geotropischen Reizdauer. 

3. Nach der dauernden (über 6 Stunden) Rotation treten an der 
Spitze der gekrümmten Wurzeln Seitenkrümmungen auf, die zu echten 
Rotationskrümmungen zu zählen sind. 

4. Bei der Rotation senkrecht um die horizontale Klinostatenachse 
treten auch bei Lupinus die von ZIMMERMANN bei Lepidium beschrie- 
benen Rotationskrümmungen auf. |, 

5. Die Richtung der Krümmungen ist bei sehr großen (RG = 2/1) 
und bei kleinen (RG = 1/30 und RG = 1/60) Rotationsgeschwindigkeiten 
überwiegend negativ, bei mittleren Rotationsgeschwindigkeiten positiv. 

6. Bei den kleinen Rotationsgeschwindigkeiten (RG = 1/30 und 
RG = 1/60) ist ein auffallender Unterschied zwischen den Wurzeln mit 
Rotationsbeginn von der Normallage aus und denjenigen mit dem 
Rotationsbeginn von der Inverslage aus zu konstatieren. 


Diese Arbeit wurde mit Erlaubnis von Herrn Professor Dr. H. Kano im 
pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Tartu ausgeführt. Gleich- 
falls wurde mir der nötige Samenvorrat zur Verfügung gestellt. Es ist mir eine 
angenehme Pflicht, Herrn Prof. Dr. H. Kano dafür meinen besten Dank aus- 
zusprechen. 
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EIN BEITRAG ZUR KENNTNIS DER 
ZELLWANDSUBSTANZBILDUNG. 


Von 
A. KıeseL und R. Jarzina. 


(Eingegangen am 2. Juni 1935.) 


Der langjährige Streit über die Bildungsart der Zellwandsubstanzen 
ist noch lange nicht abgeschlossen, und wenn er zur Zeit auch etwas in 
den Hintergrund getreten zu sein scheint, so ist es wohl geschehen, weil 
die Lösung vieler anderer strittiger Fragen verheißungsvoller erschien 
und neu auftauchende Fragen die älteren beiseite schoben. So steht also 
die Entscheidung zwischen Sekretion und Ablagerung fertiger Zellwand- 
materialien oder Umwandlung primär gebildeter andersartiger Vorstufen 
derselben immer noch aus. Die Streitfragen beziehen sich hierbei sowohl 
auf fundamentale als auch auf nebensächliche Bestandteile der Zellwand, 
unter die sich die Pektinstoffe einreihen lassen. 


Die Rolle der Pektinstoffe als einer Art von Kittsubstanz zwischen 
benachbarten Zellen ist auch heute nicht als die einzige sichergestellt. 
Außerdem besteht noch die Frage, ob die mittlere Membranschicht sich 
nicht vielleicht nur durch größeren Reichtum an Pektin auszeichnet. 
In manchen Fällen müssen aber auch jegliche Beziehungen zur Zellwand 
fraglich erscheinen. Die unverkennbare Verwandtschaft mit Schleim- 
und Gummisubstanzen, die nicht allein Membranumwandlungsstoffe dar- 
stellen, sondern auch plasmatischen Ursprung haben können, und die 
soeben erwähnten üblichen Beziehungen zu den primär sich bildenden 
Zellwandzonen verschaffen uns zur Erklärung der Entstehungsart der 
Pektinstoffbildungen keinerlei Hilfsmittel. 

Der chemisch-strukturelle Aufbau der Pektinstoffe und der ihren 
Hauptbestandteil bildenden Galakturonsäure läßt uns diese genetisch mit 
Kohlehydraten verbinden und ihrer sauren Eigenschaften wegen, gleich 
Schleim- und Gummistoffen, als Oxydationsprodukte entweder einfacher 
oder vielleicht eher polymerer Kohlehydrate betrachten, wobei im letzten 
Fall während der Oxydation eine glykosidische Festlegung der oxydations- 
empfindlichen Gruppe anzunehmen ist. 

Die Bedeutung und Entstehung der Glukuronsäure im Tierkörper 
‘wird als Ausdruck unvollkommener Oxydation der Glukose, die Gluku- 
ronsäure selbst also als ein mitten im regsten Stoffwechsel entstandenes 
Produkt angesehen, dessen Hauptbedeutung, soweit unsere Erfahrung 
langt, jedoch nicht in der eines intermediären Stoffwechselproduktes, 
sondern eines Schutzstoffes besteht. Durch Festlegung und Unschädlich- 
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machung mehr oder weniger giftiger Stoffwechselprodukte wird eine 
wichtige, aber nebensächliche Funktion erfüllt. Eine ebenfalls neben- 
sächliche, ihrer Bedeutung nach jedoch ganz verschiedene Funktion 
spielen bekanntlich die Uronsäuren im Pflanzenkörper, wo sie in Pektin- 
substanzen,. Schleimen und Gummiarten auftreten. Ihrer chemischen 
Labilität entsprechend würde man eigentlich ein anderes Schicksal bei 
Uronsäuren vermuten müssen, jedoch ist über rege Beteiligung an Stoff- 
wechselvorgängen der Uronsäuren bis jetzt weder im Tier- noch im 
Pflanzenkörper etwas bekannt. 

In Anbetracht dieses schien uns die Auffindung des Oxydationsortes 
der Kohlehydrate, wo die Oxydation nicht zu Ende, sondern zur Uronsäure 
führt, einen Hinweis auf die Bildungsstätte der Pektinstoffe, demnach 
also einer Art der Membransubstanzen, geben zu können. Während wir 
bei der Zuckerrübe, gerade zur Zeit des intensiven Wurzelwuchses, bei 
jungen Pflanzen in drei Stadien die Veränderungen im Zuckergehalt in 
Blättern, Blattstengeln, Köpfen und den übrigen Wurzelteilen unter- 
suchten, stellten wir uns deshalb zur Aufgabe, gleichzeitig fraktioniert 
Uronsäuren nach der gut bewährten Methode von TOLLENS-LEFÈVRE 
zu bestimmen. 

Unsere Befunde, die wir hiermit der Öffentlichkeit vorlegen, scheinen 
uns zu berechtigen, den Ursprung der Pektinstoffe in Form der ihre 
Hauptmasse bildenden Galakturonsäure (64,8%) in das Innere der Zelle 
zu verlegen, da wir neben der, wie üblich, in der Zellwand gelagerten 
Galakturonsäure nicht allein wasser-, sondern auch alkohollösliche Galak- 
turonsäure bestimmen konnten und ihren allmählichen Übergang aus 
der alkohollöslichen in die alkohol- und selbst wasserunlösliche Form 
verfolgten, wobei gleichzeitig ein Transport von den assimilierenden 
Organen in die Wurzel zu konstatieren war. Der alkohollösliche Zustand 
der Galakturonsäure, — ganz gleich, ob sie dabei frei oder gebunden 
war —, scheint uns gut für ihre Lokalisation im Zellinhalt und nicht 
in der Zellwand zu bürgen. In letzterer wird sie dann nachträglich wohl 
zuerst in einer in kaltem Wasser löslichen, dann aber in nur durch an- 
haltendes Kochen in Lösung zu bringenden Form abgelagert. 

Die weiter unten durch Analysenzahlen veranschaulichten Resul- 
tate unserer Untersuchung führen uns zum erstenmal die Bildungsart 
einer der Zellwandsubstanzen experimentell vor. Weitere, tiefergehende 
Versuche, in denen alle Übergangsformen in Substanz erhalten werden 
sollen, stehen noch bevor. Einstweilen war die zum Versuch verwendete 
Pflanzenmasse zu gering, um mehr als Vorversuche einer Abtrennung 
vorzunehmen. 


Experimenteller Teil. 


Die Pflanzen wurden am 73., 85. und 94. Tage nach der Aussaat frisch am 
Morgen ins Laboratorium gebracht und nach Befreiung von Erde und sonstigen 
anhaftenden Verunreinigungen in die oben genannten Teile zerlegt, wobei jedesmal 
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A. Kiesel und R. Jatzina: 


25 unbeschädigte Exemplare von annähernd gleicher Entwicklung verarbeitet 








wurden. Zur Vi des Entwicklungsstadiums mögen in folgender 
Tabelle 1 die mittleren Dimensionen und Gewichte von ganzen Wurzeln angeführt 
werden. 
Tabelle 1. 
Länge Durchmesser Zi purs —d 
cm cm 8 La 

pu — 11 v 13,0 1,97 

ER 14 3,0 30,0 4,48 
rte ioe sees 17 4,0 100,0 9,60 














Die Pflanzenteile wurden grob zerschnitten in kochenden 96% igen Alkohol ge- 
bracht, wodurch fermentative Veränderungen aufgehalten wurden. Zur weiteren 
Analyse wurde der Alkohol, dessen Menge beim Fixieren so bemessen wurde, daß 
die Gesamtkonzentration durch Verdünnen mit dem Zellsaft etwa 70% betrug, 
aber keinesfalls niedriger war, abgegossen und die Extraktion noch dreimal wieder- 
holt, wobei das Material zuvor an der Luft getrocknet und dann gemahlen wurde. 
Nach Verjagen des Alkohols im Vakuum bei 35—40° Wasserbadtemperatur wurde 
der Rückstand in Wasser aufgenommen, mit essigsaurem Blei enteiweißt, das über- 
schüssige Blei mit Natriumsulfat ausgefällt und mit Wasser zum passenden Volumen 
aufgefüllt. Alle Manipulationen wurden dermaßen geregelt, daß kein weiteres Ein- 
engen nötig war, was die Intaktheit des leicht spaltbaren Rohrzuckers und anderer 
Substanzen garantierte. Die Lösungen wurden in je 4 Teile geteilt, von denen im 
ersten direkt, im zweiten nach 5 Min. dauerndem Erwärmen bei 67—70° mit 2% 
HCl, im dritten nach 24stündigem Erwärmen bei 70° mit 1% HC! die Zuckerreduktion 
nach G. BERTRAND bestimmt wurde. Die erhaltenen Reduktionszahlen dienten 
zu den Berechnungen der verschiedenen Zuckerarten. Im letzten Teil jeder Lösung 
wurden die Uronsäuren (Galakturonsäure) nach ToLLENS-LEFÈVRE bestimmt. 

Die zurückgebliebene Pflanzenmasse wurde bei 40—45° dreimal mit Wasser 
extrahiert. Die ei Extrakte dienten zur Uronsäurebestimmung. Weiter 
wurde das Material je siebenmal mit Wasser im kochenden Wasserbade behandelt 
und die vereinigten eingeengten Extrakte ebenfalls zur Bestimmung der Uronsäuren 
verwendet. Die erhaltenen Resultate in Prozent der Trockensubstanz berechnet 
sind in den folgenden Tabellen zusammengestellt 


Tabelle 2. Zuckergehalt in Prozent. 















































Blätter Blattstiele Wurzelköpfe Wurzel 
Alter in Tagen 73 85 94 73 85 94 73 85 94 73 85 94 
Reduzierender Zucker] 13,0 112,4 | 14,5133,0 | 27,3132,5 | 4,3| 4,4 | 5,0! 1,9| 1,5| 1,4 
Rohrzucker . . 0,7 | 5,2 | 4,31 2,2 | 3,4| 3,0 | 25,0 34,7 | 42,0 136,2 | 56,0 | 57,7 
Andere Zuckerarten 0,0 | 0,0 | 0,0} 0,0 | 0,0! 0,0 | 4,0! 0,0 | 1,3/13,0 | 6,0| 2,6 
Summe | 13,70 117,6 | 18,8135,2 | 30,7 |35,5 | 33,3 |39,1 | 48,3 151,1 | 63,5 | 61,7 





, Die i in der Tabelle 2 angeführten Zahlen zeigen den üblichen Gang der Rohr- 

herung in der Wurzel an, mit scharfem rgang der reduzierenden 

Zucker im Kopfe der Wurzel. Beachtung verdienen die Befunde der schwerer 

hydrolysierbaren Zuckerarten, die nur in der Wurzel auftreten und während der 
dreiwöchentlichen Versuchszeit abnehmen. 

Die in der Tabelle 3 in Prozent der Trockensubstanz berechneten Quantitäten 

der verschiedenen Formen der Galakturonsäure geben über die im theoretischen 
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Tabelle 3. Galakturonsäure und Pektinsäure in Prozent. 
Galakturonsäure Blätter Blattstiele Wurzelköpfe Wurzel 
Alter in Tagen 73 | 85 | 94 | 73 85 | 94] 73 | 85 | 94 | 73 | 85 | 94 
Alkohollôslich . - | 5,6] 1,9] 1,4 112,8 |11,1 | 1,9] 5,7 14810,2145183106 
Kalt wasserlôslich. . . | 2,1/1,5/1,3] 0,9 | 1,0 | 1,3] 1,1 |0,8|0,8] 1,6] 1,7 2,0 
Heiß wasserlöslich (ent- 
spricht Pektinstoffen) | 4,1/3,0/2,3] 3,3 | 1,0 |0,4] 4,9 |2,4|3,0]3,5 | 3,3 | 3,5 
Summe der Galakturon- 
de 2. . 2.798 11,8 | 6,4 | 5,0 j16,5 {13,1 | 3,6 j11,7 |7,514,019,6 | 8,3) 6,1 
Pektinsäure. . . . . . 6,3 | 4,6 | 3,6] 5,1 | 1,5 |0,71 7,5 |3,7|4,715,4|5,1| 5,3 






































Teil behandelte Umwandlung eine genügend deutliche Vorstellung, so daB es sich 
wohl erübrigt, hier die Zahlen noch besonders zu behandeln. Wir möchten nur noch 
den für je eine vollständige Wurzel (mit Kopf) berechneten Gehalt an Zuckerarten 
und Glukuronsäureformen in der Tabelle 4 anführen, da dadurch der Umwandlungs- 
prozeß noch von einer anderen Seite veranschaulicht wird. 


Tabelle 4. Zuckerarten und Glukuronsäureformen in Milligramm pro 


























Wurzel. 
Alter in Tagen 73 85 94 
Trockengewicht in g 2,48 5,06 10,37 
Reduzierender Zucker. . . . 60 91 177 
Weer - :. ws 845 2680 5862 
Andere Zuckerarten. . . . . 284 272 303 
Gesamtzucker . . . . . . 1189 3043 6342 
Galakturonsäure: 
Alkohollôslich . . . . . . 118 (48,4%) 174 (41,5%) 65 (10,8%) 
Wasserlôslich. . . . . . . 38 (15,6%) 84 (20,0%) 186 (31,0%) 
In der Pektinsäure . . . . 88 (36,0%) 161 (38,5%) 349 (58,2%) 
Gesamtgalakturonsäure-. . 244 419 600 
Pine . . . etre … - 136 248 539 


Die in Klammern genommenen Zahlen bedeuten die Verteilung der Gesamt- 
galakturonsäure zwischen den drei Fraktionen in Prozent. 














(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig. 


ÜBER DIE INNEREN URSACHEN DER KÄLTERESISTENZ 
DER PFLANZEN!. 


Von 
WoLrGAanG KESSLER. 


Mit 16 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Juni 1935.) 


A. Einleitung. 


Die Frage nach den Ursachen der Kälteresistenz von Pflanzen, d.h. 
die Frage nach den Gründen, warum die eine Pflanze schon bei schwachem 
Frost zugrunde geht, während die andere den tiefsten Temperaturen 
zu widerstehen vermag, ist ein Problem, das trotz nunmehr 100jähri- 
ger wissenschaftlicher Bearbeitung bis heute nicht befriedigend geklärt 
werden konnte. 

Vollständiger sind schon die Erkenntnisse, die über die Ursachen des 
Kältetodes gesammelt werden konnten, und da zwischen diesen und den 
Ansichten über die Kälteresistenz ein engerer historischer und sachlicher 
Zusammenhang besteht, sollen hier kurz zusammengefaßt die wichtig- 
sten Ansichten über die Ursachen des Kältetodes vorausgeschickt werden. 
" Auf die ältesten Arbeiten einzugehen sei absichtlich unterlassen mit 
Hinweis auf die Zusammenstellungen bei ÂKERMANN und Dunn und 
BAKKE. Allgemein anerkannt ist seit MUELLER-THURGAU die Ansicht, 
daß der Zelle beim Gefrieren Wasser entzogen wird, und daß dieser 
Wasserentzug in irgendeiner Weise zu Schädigungen führt. Späterhin 
hat man versucht, den Zusammenhang zwischen Wasserentzug und 
Schädigung näher zu erklären, und es können hier im wesentlichen drei 
Hauptmeinungen festgestellt werden. 

Maximov und seine Schule und auch ÂKERMANN sind der Ansicht, 
daß Wasserentzug unter eine bestimmte Grenze beim Gefrieren und der 
durch interzellulare Eisbildung verursachte mechanische Druck den 
Plasmatod hervorrufen. GORKE, LIDFORSS und SCHAFFNIT vertreten 
die Meinung, der starke Wasserentzug konzentriere die im Zellsaft gelösten 
Salze und Säuren derart, daß eine Aussalzung und Denaturierung der 
Plasmaeiweiße von Tonoplasten aus und damit der Zelltod die Folge sei. 
Drittens ist noch die Theorie von STILES zu erwähnen, der, auf die Er- 
fahrung zahlreicher Forscher gestützt, behauptet, daß durch Wasser- 
entzug und Eisbildung innerhalb des Plasmas eine Störung des Fein- 
gefüges im Plasma eintrete, die nach dem Tauen nicht rückgängig ge- 
macht werden könne. Diese Ansicht von STILES wird teilweise gestützt, 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der Universität Leipzig. 
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teilweise ergänzt und erweitert durch die Ergebnisse von ILsın, der Ge- 
frieren und Auftauen mikroskopisch untersuchte und feststellen konnte, 
daß das Plasma infolge zu rascher Wasseraufnahme beim Auftauen zer- 
fließt oder zerreißt und so die Zelle getötet wird. Seine Beobachtungen 
waren folgende: Beim Gefrieren verschwindet die Vakuole fast völlig und 
der Plasmaschlauch klebt zusammen. Beim Tauen bietet sich dann der 
Anblick einer Art Plasmolyse dadurch, daß die Zellwände vermöge 
ihrer Elastizität rasch in ihre alte Lage zurückkehren; die Vakuole aber, 
die osmotisch Wasser aufnimmt, wächst langsamer, wodurch ein Abreißen 
des Plasmas von der Zellwand erfolgt. Bei langsamer Wasseraufnahme 
legt sich ähnlich wie bei einer Deplasmolyse der Plasmaschlauch der 
Wand wieder an. Geht die Wasseraufnahme in die Vakuole zu rasch 
vor sich, dann kommt das entquollene Plasma mit seiner Quellung nicht 
nach. Es zerreißt oder zerfließt, und die Zelle geht zugrunde. Sorgt 
man hingegen dafür, daß die Wiederaufnahme des Wassers nur ganz 
allmählich geschieht, so kann man Zellen am Leben erhalten, auch wenn 
sie sehr tiefen Temperaturen ausgesetzt waren (bis — 80°). 

Die zuerst genannten drei Ansichten über den Kältetod bilden nun 
die Grundlage für verschiedene Theorien über die Ursachen der Resistenz. 
Maximov und ÄKERMANN sehen in der Anhäufung osmotisch wirksamer 
Substanzen in der Zelle, wie z. B. Zucker, eine Schutzmaßnahme der 
Pflanzen gegen zu großen Wasserentzug. GORKE, LIDFORSS und SCHAFF- 
nit erklären die Wirkung des Zuckers physiko-chemisch. Er soll ähnlich 
wie ein Schutzkolloid wirken und die Aussalzung und Denaturierung 
der Plasmakolloide verhindern. Zugleich wird festgestellt, daß eine 
Herabsetzung des Säuregehaltes ebenfalls schützend wirkt. Die amerikani- 
schen Forscher HARVEY, NEWTON (in früheren Arbeiten), Rosa, Dunn 
und BAKKE, GREATHHOUSE, MARTIN und MEYER (1928) finden den 
Schutz gegen Wasserentzug hauptsächlich in der Anhäufung hydro- 
philer Kolloide in der Zelle, die einen erhöhten Imbibitionsdruck erzeugen 
und das Wasser in „gebundenem Zustande‘ flüssig erhalten. Dadurch 
soll die irreversible Zustandsänderung des Plasmas beim Gefrieren ver- 
mieden werden. In neuester Zeit hat MEYER (1932) einen Teil seiner 
früheren Ergebnisse wieder umgestoßen, da er in seinen letzten Arbeiten 
keine Übereinstimmung zwischen Kolloidgehalt und Resistenz feststellen 
konnte. Danach scheint den hydrophilen Kolloiden entweder nicht die 
Rolle zuzukommen wie vorher angenommen, oder aber die Methoden 
sind nicht geeignet, den wirklichen Zusammenhang aufzuhellen. 

Die oben dargelegten Anschauungen haben zur Fragestellung dieser 
Arbeit angeregt. Und zwar sollten mit physikalisch-chemischen Me- 
thoden folgend® Punkte untersucht werden: 

1. Besteht ein strenger Kausalzusammenhang zwischen Resistenz 
einerseits und Wasserstoffionenkonzentration und osmotischem Druck 
andererseits, oder hat man es hier mit Parallelerscheinungen zu tun? 
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2. Ist die Resistenz nicht vielmehr durch Zustandsänderung der 
lebenden Substanz verursacht? Und wenn dies richtig ist: 

3. Welche Eigenschaften der lebenden Pflanze oder des lebenden Plas- 
mas lassen sich mit der Resistenz in kausalen Zusammenhang bringen ? 


Wolfgang Kessler: 


B. Versuchsteil. 
I. Material und Methoden. 


1. Material. Um zu allen Jahreszeiten auch im Freiland Material 
verfügbar zu haben, und um Sommer- und Winterzustand vergleichen 
zu können, wurden wintergrüne Pflanzen gewählt, und zwar wurden 
verwendet: Sazifraga cordifolia, Hedera helix und Sempervivum glaucum. 
Sie stellen in mehrfacher Hinsicht verschiedene Typen dar. Zunächst 
haben die ersten beiden eine ausgesprochene Knospenruhe, während 
Sempervivum bei günstigem Wetter bis weit in den Herbst hinein weiter- 
wächst. Sazifraga zieht im Frühjahr ihre alten Blätter ein und belaubt 
sich neu, wogegen Hedera und Sempervivum mehrjährige Blätter besitzen. 
Schließlich bestehen noch starke Unterschiede im Wassergehalt, der 
bei Hedera rund 70%, bei Sazifraga rund 75%, bei Sempervivum aber 
91% beträgt. 

2. Die Temperaturmessung wurde mit Hilfe von Thermoelementen 
ausgeführt, und zwar wurde ein Eisen-Nickelelement verwendet. Von 
den drei Lötstellen wurden die Vergleichslötstellen Eisen-Kupfer und 
Nickel-Kupfer in Eiswasser getaucht, das sich zum Schutz gegen Tem- 
peraturschwankungen in einer Thermosflasche von 1 Liter Inhalt befand. 
Die Eisen-Nickellötstelle wurde mit Hilfe von Picein in zwei ineinander- 
passende und spitz ausgezogene Glasröhren eingeschmolzen. Die Löt- 
stelle selbst war als feine Nadel zugespitzt, um in das zu untersuchende 
Objekt eingestochen werden zu können. Die Eichung der Elemente 
erfolgte mit Hilfe von Kryohydratlösungen und eines auf 0,1° geteilten 
Thermometers bei niederen Temperaturen bis etwa — 20°. Der Null- 
punkt des Elementes wurde durch Eintauchen aller drei Lötstellen in 
Eiswasser geprüft. Die zuerst benützten Elemente zeigten hierbei keine 
Thermokraft, wogegen bei den später hergestellten eine Abweichung 
von mehreren Zehntelgrad auftrat, die außerdem, wie eine Kontrolle 
während mehrerer Tage ergab, nicht ganz konstant blieb. Es mußte 
deshalb vor jeder folgenden Messung die Abweichung vom Nullpunkt 
festgestellt und als Korrektur beim Ergebnis berücksichtigt werden. 
Da diese Abweichung an den neuen Elementen erst im Juli (1934) be- 
merkt wurde, mußten die im Juni mit ihnen gewonnenen Werte nach- 
träglich ebenfalls korrigiert werden, was jedoch nur annähernd geschehen 
konnte. 


Die Messung des Thermostromes erfolgte mit Hilfe eines hochempfind- 
lichen Mozcschen Spiegelgalvanometers als Nullinstrument und eines 
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fünfkurbeligen DiessELHoRsTschen thermokraftfreien Kompensators als 
Brücke. Die Verschiebung der Kurbel der 5. Dekade um eine Einheit 
ergab auf der Skala eine Abweichung des Lichtzeigers um 0,75 mm und 
entsprach 0,003° C. 

3. Todespunktsbestimmung. Die Pflanzen bzw. ihre Blätter wurden 
bis zu der gewünschten Temperatur abgekühlt, dann bei Zimmertempe- 
ratur (18—20°) aufgetaut, was je nach der Masse des Objekts und 
der erreichten Endtemperatur 5—20 Min. in Anspruch nahm, und die 
Schädigung nach einiger Zeit makroskopisch beurteilt. Bei den Rosetten 
von Sempervivum wurde die Nadel in eines der Blätter mittleren Alters 
eingestochen, bei den nicht sukkulenten Pflanzen wurden die Blätter 
fest gerollt, um die Nadel ins Innere der Blattmasse bringen zu können. 
Dabei wurde zugleich erreicht, daß die Temperatur über einen größeren 
Bereich des Blattes gemessen werden konnte. Als Todespunkt wurde 
die Temperatur gewählt, bei der das Objekt in allen Teilen so stark 
geschädigt war, daß es sich nicht mehr erholte. Die erforderlichen tiefen 
Temperaturen wurden mit Hilfe einer Kühlapparatur erzeugt, wie sie 
Maximov (1914) angibt. Es wurden daran einige Verbesserungen vor- 
genommen, die den Zweck hatten, die Beschickung mit Kältemischung 
zu erleichtern und die inneren Glasgefäße in eine stabilere Lage zu 
bringen. 

4. Gefrierpunktsbestimmung des PreBsaftes. a) Die Saftgewinnung: 
Die Blätter wurden stets vorher turgeszent gemacht, um vergleichbare 
Werte zu erhalten. Denn ohne diese Vorbehandlung würde sich jedes 
Wasserdefizit als unkontrollierbare Erhöhung des osmotischen Wertes 
bemerkbar gemacht haben. Die Blätter wurden dann fein zerschnitten 
und rasch im Mörser fein zerrieben. Der Brei wurde mit einer Hand- 
presse ausgepreßt und der Saft in kleinen Glasröhren aufgefangen. 

b) Die Messung erfolgte stets sofort nach dem Auspressen. Etwa 
2 ccm Saft wurden in die Röhrchen gefüllt und diese an einem Drahtring 
in die innerste Röhre der Kühlapparatur gehängt, in der eine Temperatur 
zwischen — 5 und — 10° herrschte. In den Saft, das Glas nicht berührend, 
wurde die Thermonadel getaucht. Die Unterkühlung wurde jedesmal 
etwa 1° unter dem Gefrierpunkt des Saftes durch Impfen mit einem 
winzigen Eiskriställchen abgebrochen und das Gefrieren ausgelöst. Durch 
Schütteln mit Hilfe des Thermoelementes bis zur erreichten Temperatur- 
konstanz wurde dann der Gefrierpunkt festgestellt und an den Kurbeln 
des Kompensators abgelesen. Es wurden stets mindestens 2 getrennte 
Messungen gemacht. Sie wurden nur verwendet, wenn ihre gegenseitige 
Abweichung nicht über 0,01° betrug. In der älteren Literatur findet man 
häufig Einwände gegen diese Art der Messung des osmotischen Druckes. 
Vor allem wird immer wieder behauptet, daß mit Saft lebend verarbeiteten 
Gewebes keine korrekten Werte zu erzielen seien. Ganz abgesehen davon, 
daß mit der hier angeführten Methode vergleichende Messungen an 
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Blatthälften genau übereinstimmende Werte lieferten, hat auch New- 
TON (1926) festgestellt, daß PreBsaft aus lebendem, wie aus vorher ab- 
getötetem Gewebe gleiche Gefrierpunktswerte ergab. Auch die Höhe des 
angewendeten Druckes beim Auspressen des Saftes hat nach seinen 
Versuchen keinen Einfluß auf die Gefrierpunktserniedrigung. Was ferner 
den Einwand betrifft, man messe im Preßsaft nicht den osmotischen 
Wert des Zellsaftes, sondern eines Gemisches von Plasma und Zellsaft, 
so läßt sich darauf erwidern, daß die Menge des Plasmas im Verhältnis 
zur Menge des Zellsaftes bei den untersuchten Pflanzen sehr gering ist. 
Im übrigen kam es bei den Untersuchungen weniger auf die absoluten 
Werte als auf die Richtung ihrer Änderung an, und in dieser Beziehung 
sind nach den bisher vorliegenden Ergebnissen auch auf plasmolytischem 
Wege die gleichen Feststellungen gemacht worden (WINKLER, LIDFORSS) 
wie mit der kryoskopischen Methode. 

5. Py-Messungen. Der px-Wert wurde mit Hilfe der Chinhydronelek- 
trode gemessen, nachdem anfängliche Vergleichsmessungen mit der Wasser- 
stoffelektrode gute Übereinstimmung ergeben hatten. Die Chinhydron- 
methode hat den Vorteil, daß man für die Messungen weniger Saft 
benötigt, ohne die Genauigkeit zu beeinträchtigen, und daß die Messungen 
geringe Zeit beanspruchen, was im Hinblick auf die Veränderlichkeit des 
Preßsaftes sehr wesentlich ist. 

6. Härtung. Um die Resistenz von Pflanzen künstlich zu erhöhen, 
wurde ein Kühlschrank benutzt, der vier getrennte Fächer besitzt, die 
nebeneinander liegen und sowohl nach oben wie nach vorn doppelt ver- 
glast sind, so daß also von zwei Seiten Licht hineingelangen kann. Da 
die im Kältezimmer des Instituts herrschende Helligkeit aber nicht aus- 
reichte, die Fächer in einem für das Gedeihen der eingestellten Pflanzen 
erforderlichen Maße zu erleuchten, wurde durch eine Spiegeleinrichtung 
aus dem Freien Licht in den Kühlschrank gespiegelt. Auf diese Weise 
genossen dann die Pflanzen in den Fächern etwa 0,1 des diffusen Tages- 
lichts im Freien, eine Lichtmenge, die sich für ihre ungestörte Weiter- 
entwicklung bei den niederen Temperaturen als zureichend erwies. 
Die tiefen Temperaturen im Kühlschrank wurden durch eine Kälte- 
maschine erzeugt und regulierten sich nach Einstellung auf den gewünsch- 
ten Grad selbst. In jedem Fach ließ sich eine andere Temperatur ein- 
stellen, die durch die automatische Regulierung auf 1—2° Abweichung 
konstant gehalten werden konnte. 


II. Resistenz und Außentemperatur. 

* Da alljährlich im Herbst beobachtet werden kann, daß die Resistenz 
der Pflanzen ganz plötzlich und rasch zu wachsen beginnt, sind hier 
Beobachtungen gemacht worden, die das Steigen der Resistenz zum Ver- 
halten der Außentemperatur in Beziehung bringen. Es wurden zu diesem 

Zwecke ab August 1933 bis Juli 1934 monatliche Bestimmungen des 
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Todespunktes durchgeführt und die so erhaltenen Kurven mit einer 
Temperaturkurve verglichen, die die Temperaturmittel in der dem Ver- 
such vorangehenden Woche darstellt. Abb. 1 zeigt diese Todespunkts- 
kurven als Resistenzkurven gezeichnet und die dazugehörige Temperatur- 
kurve. Die Übereinstimmung ist ganz auffällig. Besonders gut ent- 
spricht die Kurve von Sempervivum den Temperaturschwankungen. 
Diese Pflanze scheint sich den auf sie einwirkenden Temperaturen 
am schnellsten und voll- 
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Die im Freiland gemachte Beobachtung, daß es wahrscheinlich die 
niederen Temperaturen sind, die die Resistenzerhöhung der Pflanze ver- 
anlassen, und daß Temperaturen unter Null Grad anscheinend besonders 
wirksam sind, sollte an Versuchen mit künstlich erzeugten niederen 
Temperaturen genauer geprüft werden. Solche sog. Härtungsversuche 
sind mit Temperaturen zwischen 0° und + 10° schon häufig ausgeführt 
worden. Hier sollte vor allem auch die Wirkung starker Frosttemperaturen 
untersucht werden. Zu diesem Zwecke wurden am 10. Mai 1933 drei 
Töpfe mit Sempervivum in ein Kühlfach gebracht. Die Temperatur hielt 
sich dort zwischen + 4und + 6°. Ein Topf davon blieb 14 Tage in diesem 
Fach; ein zweiter wurde nach 4 Tagen in ein Fach mit 0 bis — 2° ge- 
bracht, wo er 10 Tage verblieb. Der dritte Topf wurde nach 10 Tagen in 
das Fach von 0° gebracht und verblieb dort weitere 10 Tage. Nach 
Ablauf der genannten Zeiten wurden die Töpfe zusammen mit einem 









































Abb. 1. Resistenz und Außentemperatur. 
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Topf Freilandpflanzen bei — 5° über Nacht gefroren. Nach dem Auf- 
tauen bei + 3° zeigte sich folgendes Bild: 

Freilandpflanzen völlig tot. 

14 Tage bei + 4° gekühlte Pflanzen völlig tot, 

4 Tage bei + 4°, dann 10 Tage bei 0 bis —2° gekühlte Pflanzen: 
geschädigt, aber die meisten Pflanzen leben noch, 








Abb. 2. Sazifraga. Härtungsversuch. I Nur alte Blätter; II a alte Blätter, j junge Blätter. 


10 Tage bei + 4° und 10 Tage bei 0 bis — 2° gekühlte Pflanzen: leben 
sämtlich. 

Das zeigt deutlich, daß Temperaturen unter 0° rascher und wirksamer 
härten als solche dicht darüber. Ähnliches beweisen die folgenden Ver- 
suche: 

Am 9.2.34 wurden im Kalthaus Sazifraga-Pflanzen mittlerer Resi- 
stenz untersucht. Die Außentemperatur schwankte, wie die in Abb. 2 
beigegebene Temperaturmittelkurve zeigt, zwischen + 5 und 0°. Nach 
14 Tagen wurden die Pflanzen in den Kühlschrank gebracht, und zwar 
in Temperatur unter Null, die nach der Kurve bis —8° sank. Es waren 
zweierlei Pflanzen, 1. solche, die nur alte Blätter besaßen, und 2. solche, 
die bereits junge Blätter getrieben hatten. Den Erfolg dieser Behand- 
lung zeigen die Resistenzkurven. Während anfangs durch die Tempe- 
raturen über Null Grad die Resistenz nur langsam zunahm, ja sogar eine 
Zeitlang sich gar nicht änderte, stieg sie unter der Wirkung der tiefen 
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Temperaturen stark an und erreichte bei der Pflanze mit nur alten 
Blättern sogar einen höheren Wert als bei den Freilandpflanzen im 
strengsten Wintermonat (vgl. Sazifraga, Abb. 2). Die Pflanzen mit neu- 
gebildeten Blättern vermochten zwar diese höchste Resistenz nicht zu 
erreichen, aber unter dem Einfluß der tiefen Temperaturen stieg auch ihre 
Resistenz noch einmal stärker an. 

Am 20. 2.34 wurde der gleiche Versuch auch mit Sempervivum an- 
gestellt. Nach 3 Tagen Aufenthalt bei + 4 bis + 5° im Kalthaus wurden 
die Töpfe im Kühlfach Tempe- 
raturen unter 0° ausgesetzt, die 
von — 1° in 4 Tagen bis auf —8° 8- 
sanken. Den Erfolg zeigt Abb.3. 
War die Resistenzzunahme an- 
fangs allmählich, so wurde sie © 
unter Wirkung der Minustempe- _y 
raturen so stark beschleunigt, 
daß bereits in 4 Tagen eine 
Resistenzerhöhung um 7,5°, also 
auf den winterlichen Höchst- 
stand, stattgefunden hatte. 

Es trifft demnach nicht zu, 
daß Temperaturen unter 0° 
immer die Pflanze schädlich 
beeinflussen. Vielmehr können 
tiefe Temperaturen, die über 
dem jeweiligen Todespunkt lie- 
gen, wie die angeführten Ver- 
suche zeigen, der Pflanze einen Abb. 3. Ampeetvuik Milstengessusuih. 
wirksamen Anstoß zur schützen- 
den Erhöhung ihrer Resistenz geben, vorausgesetzt, daß sie überhaupt 
dazu befähigt ist. 





III. Resistenz, py und osmotischer Wert. 

Fast in der gesamten Literatur über Resistenzfragen ist dem osmoti- 
schen Wert der Zelle eine wichtige Bedeutung zugemessen, und auch die 
H-Ionenkonzentration ist von manchen Autoren im Hinblick auf die 
mögliche Säuredenaturierung der Plasmaeiweiße als wesentlich ange- 
sprochen worden. Die hier vorliegenden Versuche beabsichtigen daher, vor 
allem die Frage zu klären, welche Beziehung zwischen Resistenz und 
osmotischem Wert und px besteht. Vor allem sollte festgestellt werden, 
ob stets einer Änderung der Resistenz eine gleichsinnige des py und des 
osmotischen Wertes voraus oder parallel geht. Die angestellten Versuche 
gliedern sich in drei Gruppen. Zunächst wurden im Zusammenhang 
mit den auf Seite 317 erwähnten Todespunktsbestimmungen monatliche 
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Untersuchungen des Freilandmaterials durchgeführt, um den natürlichen 
Verlauf von py und osmotischem Wert kennenzulernen. Ferner wurden 
künstliche Härtungsversuche mit niederen Temperaturen und Ent- 
härtungsversuche bei Zimmertemperatur angestellt und das gleichzeitige 
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Abb. 4. Sempervivum glaucum. Resistenz, py und osmotischer Wert. 


Verhalten von py und osmotischem Wert beobachtet. Schließlich sollte 
in einer dritten Gruppe von Versuchen gezeigt werden, ob sich bei künst- 
licher Änderung von py und osmotischem Wert auch die Resistenz in 
gleichem Sinne ändert. 

Die monatlichen Untersuchungen der Freilandpflanzen ergaben, wie 
‘die Abb. 4, 5 und 6 zeigen, einen weitgehenden Parallelismus der drei 
beobachteten Faktoren, und zwar entsprechen sich hohe Resistenz, 
erhöhter osmotischer Druck und hoher py-Wert, also dem Neutral- 
punkt genäherte Azidität. Doch zeigen sich einige Abweichungen. So 
steigt z. B. bei Sempervivum im März der Gefrierpunkt des Preßsaftes 
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Abb. 5. Sazxifraga cordifolia. Resistenz, py und osmotischer Wert. 
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Abb. 6. Hedera. Resistenz, py und osmotischer Wert. 














weiter an, während die Resistenz bereits stark abgenommen hat, und im 
Mai erhöht sich der osmotische Wert bei Sempervivum, während die 
Resistenz den Sommerwert erreicht. Auch der py-Wert zeigt Abwei- 
chungen, vor allem bei Sazifraga und Hedera während des Austreibens im 
Frühling. Bei Hedera erhöhen die alten Blätter schon im April ihren 
Pa-Wert und weiterhin im Mai, wogegen die Resistenz unaufhaltsam 
sinkt. Erst wenn die neuen Blätter fertig sind, geht der hohe py-Wert 
zurück, und auch der pg-Wert der jungen Blätter nähert sich dem Sommer- 
wert des Vorjahres. Das gleiche ist bei Saxifraga zu beobachten. Während 
des Treibens steigt der py-Wert der alten Blätter an. Diese werden aber 
nun im gleichen Maße eingezogen, wie sich die jungen Blätter bilden, 
und sind völlig tot, wenn das neue Laub seine volle Entwicklung erreicht 
hat. Die Resistenz ist während dieser Zeit dauernd zurückgegangen. 
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Tabelle 1. Künstliche Härtung im August 1933. 

















Gefrierpunkts- 
Pu | (osmotischer Resistenz 
Wert) 
Hedera: 
Vor Versuch . . . . | 5,36 — 0,95° bei — 4° geschädigt 
Nach 14 Tag. bei +2° | 5,71 — 1,20° bei — 4° völlig ungeschädigt 
Sazifraga: 

Vor Versuch . . . . | 5,30 — 0,95° bei — 4° stark geschädigt 

bei — 8° tot 
Nach 14 Tag. bei +2°| 5,65 — 1,05° bei — 4° kaum geschädigt 

bei — 8° lebt fast ungeschädigt 

Senvpervivum : 

Vor Versuch . . . . | 4,83 — 0,50° bei — 3° kein deutlicher Unterschied, 
Nach 14 Tag. bei +2° | 5,02 — 0,66° beide geschädigt 
Nach 8 Woch. bei +2° | 5,69 — 0,74 bei — 6° lebend, ungeschädigt 


Ergibt sich also im großen und ganzen das Bild eines weitgehenden 
Parallelismus, so zeigen doch die Abweichungen, daß der Zusammen- 
hang kein kausaler ist. 

Zu ganz ähnlichen Ergebnissen führen die Härtungs- und Enthärtungs- 
versuche, die zu den verschiedensten Jahreszeiten angestellt wurden. 
Der erste derartige Versuch wurde im August 1933 begonnen. Topf- 
pflanzen von Sazifraga, Hedera und Sempervivum wurden im Kühl- 
schrank bei Temperaturen zwischen + 2 und + 6° 14 Tage lang gehalten. 
Nach dieser Zeit wurde der Versuch abgebrochen und die Pflanzen auf 
Resistenz, px und osmotischen Wert untersucht und mit unbehandelten 
Topfpflanzen verglichen. Die Ergebnisse zeigt Tabelle 1. Bei Hedera 
und Sazifraga hatte sich die Resistenz merklich erhöht, ebenso waren 
Px und osmotischer Wert angestiegen. Sempervivum hatte zwar den py 
und den osmotischen Wert erhöht, zeigte aber keine merkliche Resistenz- 
steigerung. Erst als dieselben Pflanzen nach 8 Wochen Aufenthalt im 
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Kühlfach erneut untersucht wurden, zeigten sie eine ganz beträchtliche 
Erhöhung der Resistenz und ein weiteres Ansteigen des py- und osmoti- 
schen Wertes. 

Mit demselben, bis dahin im Gewächshaus aufbewahrten Material 
wurde im Oktober ein unter sonst gleichen Bedingungen angestellter 
Versuch durchgeführt (Dauer 10 Tage). Er lieferte im allgemeinen das 
gleiche Ergebnis. Nur wurden jetzt tiefere Todespunkte erreicht als im 
August. Auch hier lassen sich beim osmotischen Wert Abweichungen 
vom Parallelismuserkennen ( Sazifraga). Da aber keine direkten Kontroll- 
bestimmungen der unbehandelten Pflanzen vor dem Versuch gemacht 
worden waren, sondern die Augustwerte der Gewächshauspflanzen 
zum Vergleich herangezogen wurden, unter der Annahme, daß die Pflanzen 
ihre Resistenz im Gewächshaus nicht erhöht hätten, wurde der Versuch 
nicht als voll beweiskräftig angesehen und im Herbst 1934 wiederholt. 


Tabelle 2. Künstliche Härtung im Oktober 1933. 
Verwendet Gewächshausmaterial. 

















a So Resistenz 
Hedera: 
In Bet. . Lan. | 5,36 — 0,95° Todespunkt — 5° 
Im Oktober 10 Tage bei 0° . .| 5,60 — 1,20 Todespunkt — 8,5° 
Sazxifraga: 
py Pe ee Beer bee 5,30 — 0,95 Todespunkt — 4,5° 
Im Oktober 10 Tage bei 0° . .| 5,85 — 0,88! Todespunkt — 11° 
Sempervivum: 
oe re PR ee 4,83 — 0,50 Todespunkt — 3,5° 
Im Oktober 10 Tage bei 0° . . 5,17 — 0,61 Todespunkt — 6° 
Kinstliche Hartung. 20. Okt. bis 5.Nov. 1934. 
Sazxifraga: 
Vor Vtech" RR Peas { oe — 0,90 Todespunkt — 11° 
16 Tage im Freien . . . . . . 5,84 — 1,08 Todespunkt — 17° 
Sempervivum: 
Ver Visit 54 5,25 — 0,50 Todespunkt — 4° 
16 Tage im Freien . . . . . . 5,46 — 0,51 Todespunkt — 7° 


Hierbei wurden nur Sempervivum- und Saxifraga-Pflanzen verwendet. 
Die Sempervivum-Pflanzen befanden sich seit August in einem Warm- 
haus, die Sarifraga-Pflanzen wurden erst Anfang Oktober dorthin ge- 
bracht. Als wichtige Versuchsbedingung ist noch zu bemerken, daß das 
warme Wetter bis in den Oktober hinein anhielt, und die ersten Nacht- 
fröste erst gegen Ende dieses Monats eintraten. Infolge dieser Außen- 
bedingungen befand sich die Vegetation zumeist noch in lebhaftem 
Wachstum, was sich unter anderem auch in einer zweiten Blüte mancher 
Arten äußerte, die sonst nur im Frühjahr blühen. 


Planta Bd. 24. 22 
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Obwohl nun dieser Versuch, der erstmalig schon Anfang Oktober an- 
gestellt wurde, zeigen sollte, daß im Herbst eine Härtung leichter und 
intensiver zu erreichen ist, ergab sich beim erstenmal, daß bei 12tagiger 
Behandlung mit einer Temperatur von + 3° fast keine Härtung und 
auch keine Änderung des osmotischen Wertes zu verzeichnen waren. Der 
pa war allerdings etwas angestiegen. 

Am 20. Oktober wurde der Versuch wiederholt. Die Außentemperatur 
war inzwischen merklich gefallen und bewegte sich nachts dicht über 0°. 
Auch einige leichte Nachtfröste fielen in diese Zeit. Da diese Temperatur- 
bedingungen für einen Härtungsversuch sehr günstig waren, wurden die 
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Abb. 7. Sempervivum. Abb. 8. Sempervivum. 
Härtungsversuch im Februar. Resistenzabnahme im Februar. 


Pflanzen diesmal einfach aus dem Gewächshaus ins Freiland gebracht 
und dort bis zum 6. November (16 Tage) belassen. Diesmal wurden zu 
Beginn des Versuches Kontrollbestimmungen am Gewächshausmaterial 
vorgenommen. Die Ergebnisse sind am Schluß der Tabelle 2 zu ersehen. 
Die Todestemperaturen waren sowohl bei Sempervivum wie bei Saxifraga 
stark gesunken. Dagegen fand ein beträchtlicher Anstieg des osmotischen 
Wertes nur bei Sazifraga statt. Der py-Wert hatte sich nur bei Semper- 
vivum erhöht und blieb bei Sazxifraga unter dem Kontrollwert. Diese 
Versuche lassen deutlich erkennen, daß unter den herbstlichen Be- 
‚dingungen die Pflanze ihre Resistenz leichter erhöht. Zugleich ergibt sich 
aber auch hier wieder, daß py und osmotischer Wert der Resistenz- 
bewegung nicht streng folgen. 
Im Februar und April 1934 wurden mit Sempervivum Härtungs- und 
Enthärtungsversuche vorgenommen. Sempervivum-Topfpflanzen von 
mittlerem Resistenzgrad wurden teils im Kühlschrank bei Temperaturen 
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unter 0° gehartet, teils im Warmhaus zur Aufgabe ihrer Resistenz ver- 
anlaßt. In den Abb. 7 und 8, 9 und 10 sind die Ergebnisse kurvenmäßig 
dargestellt. 

Der Härtungsversuch im Februar zeigt, daß der osmotische Wert 
ebenso wie der Todespunkt nach 8 Tagen bereits den äußersten Winter- 
wert wieder erreicht haben. Der py-Wert dagegen zeigt keine merk- 
liche Erhöhung. 

Der Versuch über Resistenzabnahme (Abb. 8) läßt erkennen, daß auch 
bei Resistenzverringerung osmotischer Wert und px sich in gleichem 
Sinne verändern. Während aber die Resistenz auf den Sommerwert 
sinkt, liegen zu Ende des Versuches 
osmotischer Wert und py noch 
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Abb. 9. Sempervivum. Abb. 10. Sempervivum. 
Resistenzerhéhung im April. Resistenzabnahme im April. 


oberhalb desselben. Der Versuch wurde im April wiederholt und brachte 
im wesentlichen das gleiche Ergebnis. Der Todespunkt zu Beginn des 
Versuches lag höher, nämlich bei — 9°, und die Pflanzen zeigten starke 
Neigung zu lebhaftem Wachstum, sobald sie in die Wärme gebracht 
wurden. Die Resistenz ließ sich zwar auch diesmal wieder steigern, 
konnte aber selbst nach 1l0tägigem Aufenthalt im Kühlschrank bei 
—5° einen Wert von —14° nicht überschreiten. (Abb. 9). Auch der 
osmotische Wert ließ sich nach anfänglichem Wachsen nicht weiter 
erhöhen. Nur der px-Wert stieg noch, während die Resistenzerhöhung 
bereits zum Stillstand gekommen war. 

Die Resistenzabnahme (Abb. 10) schreitet dagegen rasch fort. Be- 
reits nach 6 Tagen ist der sommerliche Stand nahezu erreicht. Der 
pa-Wert läuft dieser Veränderung gut parallel, wogegen der osmotische 
Wert etwa gleich bleibt, ja sogar während der Dauer des Versuches vor- 
übergehend ansteigt. 

Parallelismus von py, osmotischem Wert und Resistenz zeigen ferner 
Untersuchungen, die im Januar 1934 an verschieden resistenten 
Saxifraga-Pflanzen vorgenommen worden sind. Es handelt sich dabei 
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um Topfpflanzen, die verschieden überwintert waren und sich in ver- 
schiedenem Zustand befanden. Die erste Pflanze hatte den ganzen Winter 
kalt gestanden und zeigte eine Resistenz von —17,5°. Die zweite war 
seit November, also 2 Monate, im Warmhaus aufbewahrt worden, ohne 
daß sie äußerliche Veränderungen zeigte. Ihre Resistenz betrug — 13°. 
Eine dritte endlich hatte nach 2monatigem Aufenthalt im Warmhaus zu 
treiben begonnen. Ihre vorjährigen Blätter hatten einen Todespunkt von 

+ — 8,5, die frischgetriebenen da- 












































a 195 gegen von —7°. Ein Vergleich 
Nu der Todespunkte, des osmo- 
md tischen und des py-Wertes 
-15H À dieser 3 Pflanzen ergab das Bild, 
-# das Abb. 11 zeigt. Auch in 
7: A diesem Falle laufen die genann- 
| 2 Monte in bérmhaus| ten drei Faktoren parallel. Nur 
> u muß darauf hingewiesen werden, 
-#1|- daB alle osmotischen Werte 
10 niedriger liegen als die, die 
- gf \ — Resistenz bei Freiland- 
& si im | pflanzen entsprechen. 
r i Hurra "Es läßt sich also allgemein 
-r 7 feststellen, daß py und osmo- 
59, 589. D— tischer Wert in den meisten 
F | Fällen den Änderungen der 
| a Resistenz parallel gehen. Aus 
> N mancherlei gefundenen Abwei- 
-5- n « dh chungen aber geht hervor, daB 
hier kein direkter kausaler Zu- 





& 
Abb. 11. Erklärung im Text. sammenhang vorliegen kann. 


Um dies noch vollständiger und 
sicherer beurteilen zu können, wurden daher die Versuche der dritten, 
oben erwähnten Gruppe angestellt. 

a) Zunächst sollte versucht werden, den py,-Wert der lebenden 
Pflanze zu ändern, um prüfen zu können, ob sich damit auch die Resi- 
stenz ändert. Als Mittel zur pp-Änderung wurde Harnstofflösung 
benützt, die in Konzentrationen von 0,3 bis 0,5% entweder von den 
Blättern durch die Stiele aufgesaugt oder in 1%iger Konzentration mit 
Hilfe der Zentrifuge durch die Spaltöffnungen in die Interzellularen der 
‚Blätter injiziert wurde. Die Verschiebung des p,,-Wertes betrug meist 
zwischen 0,2 und 0,5 nach der basischen Seite. Eine Änderung in dem 
Sinne, daß die Resistenz dadurch erhöht worden wäre, konnte in keinem 
Falle festgestellt werden, auch nicht bei einer Wiederholung der Ver- 
suche im Juni und Oktober 1934. Im einzelnen legen die Tabellen 3 und 4 
die Ergebnisse dar. Es ließe sich gegen die Beweiskraft dieser Versuche 
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einwenden, daß durch den immerhin doch recht groben Eingriff in das 
Gleichgewicht der Pflanzenzelle das Plasma eher geschädigt worden 
sei, als daß eine positive Resistenzänderung erwartet werden könnte. 
Daher seien noch 2 Fälle natürlicher py-Verschiedenheit der gleichen 
Pflanze angeführt, bei denen ebenfalls kein Resistenzunterschied fest- 
zustellen war. 


Tabelle 3. py-Anderungen durch Harnstoff (Juni/Juli 1933). 


BR. ET Änderung Resistenz 








53: 0,1% Hst.| 4,62 | 4,92 0,3 | Behandelte und Kontrollblätter 





1) V. 
2) V. 54: 0,3% Hst.| 4,62 5,73 1,1 haben denselben Todespunkt 
3) V. 54: 0,3% Hst.| 4,62 5,33 0,7 (— 4,5°). Die behandelten sind 
sogar etwas weniger resistent 
Sempervivum: 
1) V. 53: 0,1% Hst.| 4,66 4,72 0,06 Todespunkt der behandelten 
2) V. 54: 0,3% Hst. 4,99 0,3 — 2,5°, also keine Resistenz- 
3) V. 56: 0,3% Hst. 5,04 0,4 erhöhung 
Semperv. V. 58: 
3 Tage 0,3% Hst. . alte Blätter Normale und behandelte Pflan- 
5,26 5,77 0,5 zen bis — 2,5° abgekühlt, beide 
5,72 0,5 gleich stark geschädigt 
Hedera V. 58: 
5 Tage 0,3% Hst. .| 5,26 5,55 0,3 Kein Unterschied bei — 4°, 


Schädigung beider gleich 
Sazxifraga: 

V.58:5Tg.0,3% Hst.| 5,36 5,62 0,3 Die behandelten beim Gefrieren 

sogar stärker geschädigt 














Tabelle 4. py-Anderungen durch Harnstoff (Juni 1934). 











poe Iecänfert | Anderung Resistenz 
Aufsaugen der Lösung durch den Blaitstiel. 
Sazifraga: 
6 Tage 0,3% Hst. . . .| 5,30 5,58 0,3 Kein Unterschied 
10 Tage 0,5% Hst. . . .| 5,41 5,62 0,2 Behandelte Pflanzen 


stärker geschädigt 
Infiltration der Lösung durch Zentrifugieren. 


Sempervivum: 
1% Hst. inf. nach 10 Std.| 4,41 4,92 0,5 Kein Unterschied 


Sazxifraga: 
1% Hst. inf. nach 10 Std.| 5,41 5,95 0,5 Kein Unterschied, Todes- 
punkt bei beiden — 8° 














Verschieden alte Sazxifraga-Blätter besitzen nämlich im Sommer 
verschiedenen py-Wert. Der Unterschied ist beträchtlich und beträgt 
zuweilen zwischen dem jüngsten und dem ältesten Blatt der Pflanze über 
1,0 py, und zwar sind die jungen Blätter stets saurer. In einem Ver- 
such am 18.7. 33 wurde aber festgestellt, daß trotz dieses py-Unter- 
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schiedes das junge Blatt sogar etwas resistenter war. Eine andere Mög- 
lichkeit bietet Sempervivum mit seiner täglichen Säureschwankung. 
Nach BENDRAT schwankt der p;,-Wert infolge der nächtlichen Ansäue- 
rungen der Pflanzen zwischen morgens und abends um 0,3—0,5, d.h. 
die H'-Ionenkonzentration ist früh das 2—3fache des Abendwertes. Trotz 
dieser Unterschiede im py konnten Resistenzänderungen nicht festgestellt 
werden. Aus diesen Versuchen läßt sich der Schluß ziehen, daß zwischen 
Resistenz und py des Preßsaftes kein Kausalzusammenhang besteht. 


b) Ganz entsprechend wurden nun auch künstliche Änderungsversuche 
in bezug auf den osmotischen Wert unternommen. Den zu untersuchenden 
Blättern wurden Lösungen höheren osmotischen Wertes dadurch injiziert, 
daß sie in ihnen eine kurze Zeit mit hoher Umdrehungszahl zentri- 
fugiert wurden. Dabei drang die Lösung durch die Spaltöffnung in die 
Interzellularen des Blattes ein. Durch die plasmolytische Wirkung der 
injizierten Lösung zeigten die Blätter zunächst ein starkes Welken, das 
aber in dem Maße schwächer wurde, als die Interzellularen sich wieder 
mit Luft füllten. Es wurde solange gewartet, bis alle Interzellularen 
wieder luftgefüllt waren, und dann das Blatt unter einer feuchten Glocke 
völlig turgeszent gemacht. Von dem so behandelten Blatt wurde eine 
Hälfte zur Saftgewinnung, die andere zur Bestimmung des Todespunktes 
benutzt. 


Tabelle 5. Erhöhung des osmotischen Wertes durch Infiltration von 
6% Glyzerin bei Saxifraga. 





Gefrierpunkts- 























Nr.] Datum ER Änderung Resistenz 
unbe- nach 
handelt | Infiltrat. 
1 25.6. — 1,179 | — 1,50° 0,33° | Behandeltes Blatt etwas resistenter. 
Bei — 8°: unbeh. tot, beh. etwa 
40% lebt. 
2 26. 6. — 1,129 | — 1,23° 0,11° Bei- 7°: unbeh. 60 % tot, beh. 80% tot. 
Bei — 8° unbeh. tot, beh. 80% tot 
3 27. 6. — 1,12% | — 1,52° 0,409 | Bei — 89, — 7° und — 8,30 völlig 
gleiche Schäden. Kein Resistenz- 
unterschied. 


Versuche, mit Infiltration von Glukoselösung eine Erhöhung des 
osmotischen Wertes zu erreichen, scheiterten an dem geringen Ein- 
dringungsvermögen der Glukose. Selbst nach 24 Stunden behob sich die 
Infiltration der Interzellularen nicht wieder. Deshalb wurde für die 
weiteren Versuche Glyzerin in 6%iger Lösung verwendet, die sehr rasch 
eindrang. Schon nach 3—4 Stunden waren die Interzellularen wieder 
luftgefüllt, und das Blatt, das durch die anfängliche Plasmolyse welk 
geworden war, straffte sich wieder. Es wurde nun unter feuchter Glocke 
stehengelassen, also erst etwa 20 Stunden nach Behebung der Infiltration 
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untersucht. Als Kontrolle diente ein Blatt derselben Pflanze etwa 
gleichen Alters, das über Nacht ebenfalls turgeszent gemacht wurde. 
Die höchste erzielte Abweichung des osmotischen Wertes, ausgedrückt 
in Grad der Gefrierpunktserniedrigung, betrug 0,4°, und der damit 
erreichte osmotische Wert des Zellinhaltes entsprach den höchsten im 
Winter bei Sarifraga gemessenen Werten, nämlich — 1,50° Gefrierpunkts- 
erniedrigung. 

Trotzdem und im Gegensatz zu ÂKERMANN, der an Schnitten eine 
Erhöhung der Resistenz durch eingedrungenes Glyzerin festgestellt hat, 


-12 
-1 
-10 
-9 


-8 





: 
Abb. 12. Sempervivum. Beziehung zwischen Resist inderung und osmotischem Wert 
bei Narkose. 





konnte an dem so behandelten Material keine solche Veränderung fest- 
gestellt werden. Dies geht aus den in Tabelle 5 zusammengestellten 
Ergebnissen klar hervor. 

Damit ware auch fiir den osmotischen Wert, wenigstens bei dem 
verwendeten Material und den gewählten Bedingungen, nachgewiesen, 
daß er nicht direkte Ursache der Resistenz sein kann. Ausführlich wird 
dieser Punkt in der Diskussion besprochen werden. 

Dieselbe Überzeugung wurde auch durch Narkoseversuche gewonnen, 
die in der Absicht angestellt worden waren, durch hydrolytische Spaltung 
der Kohlehydrate durch die Pflanze selbst den osmotischen Wert erhöhen 
zu lassen. Diese Absicht wurde nicht erreicht. Es konnte aber festgestellt 
werden, daß bei gleichbleibendem osmotischem Wert die Resistenz 
sprungartig abnahm. Die Versuche wurden so angestellt, daß unter 
einer feuchten Glocke einige Pflanzen, die abgeschnitten im Wasser 
standen, 6—7 Stunden lang narkotisiert wurden. Die Konzentration des 
Narkotikums war 1 cem Chloroform auf 12 Liter Luftraum und war als 
nicht sichtbar schädigend ausprobiert worden. Während derselben 
Zeit befanden sich Vergleichspflanzen im Wasser unter einer feuchten 
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Glocke ohne Chloroform. Am Schluß des Versuchs wurden behandelte 
und Kontrollpflanzen gleichzeitig verarbeitet. Abb. 12 zeigt das Er- 
gebnis von drei derartigen Narkoseversuchen mit Sempervivum. Auch 
ein Parallelversuch mit Sazifraga führte zu derselben Feststellung. 

Die in dem oben Gesagten enthaltenen Tatsachen, die Abweichungen 
vom Parallelismus bei Freiland- und Kühlversuchen, die Unmöglichkeit, 
durch experimentelle Änderung des py und des osmotischen Wertes eine 
Resistenzänderung herbeizuführen, und schließlich das völlig verschiedene 
Verhalten von osmotischem Wert und Resistenz in den Narkoseversuchen 
zwingen zu dem Schluß, daß wir es hier mit Erscheinungen zu tun haben, 
die wohl natürlicherweise meist parallel laufen, aber keineswegs direkt 
ursächlich zusammenhängen. Vielmehr ergibt sich aus diesen Beob- 
achtungen der Gedanke, die Resistenz, die ja letzten Grundes eine Eigen- 
schaft des Plasmas sein muß, möchte auch in ihren Änderungen nur vom 
jeweiligen Zustand des Plasmas und dessen Wandlungen abhängen. Eine 
Begründung dieser Auffassung soll in den folgenden Abschnitten versucht 
werden. 
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IV. Resistenz und Entwicklungsbereitschaft. 
Im November 1933 wurden Topfpflanzen von Sazifraga aus dem 
Kalthaus ins Warmhaus gebracht, um ihre Resistenz rückgängig zu 
machen. Nach Stägigem Aufenthalt bei etwa + 18—20° wurden die 
ersten Resistenzbestimmungen vorgenommen, und es zeigte sich, daß sich 
der Todespunkt nur um rund 2° erhöht hatte. Vor allem die Sazifraga- 
Pflanzen, die im Gegensatz zu Hedera und Sempervivum keine Spur von 
beginnendem Wachstum zeigten, hielten sich auf einer Resistenz von 
— 13°. Dieser bemerkenswerten Tatsache wurde in der Folge besondere 
Beachtung geschenkt, vor allem als sich im Januar 1934, also nach 
2monatigem Stehen im Warmhaus, die Resistenz der Sazifraga-Pflanzen 
noch immer auf — 13° hielt. Diese Stabilität ihrer Resistenz zeigten 
aber nur solche Pflanzen, die sich noch in vollkommener vegetativer 
Ruhe befanden. Diejenigen Pflanzen dagegen, die begannen, ihre Knospe 
zu entfalten und neue Blätter zu treiben, verminderten mit dem Fort- 
schreiten des Treibens auch sehr rasch ihre Resistenz. 
So wurden im Januar 1934 vier verschiederie Topfpflanzen untersucht, 
die sich in verschiedenem Entwicklungszustand befanden. Die Pflanze I 
hatte den ganzen Winter im Kalthaus gestanden, II stand seit dem 
16. November 1933 in einem großen Warmhaus ohne zu treiben. III be- 
fand sich seit Dezember 1933 im geheizten südlichen Gewächshaus des 
Institutes, ebenfalls ohne Anzeichen beginnender Entwicklung. Die 
Pflanze IV war zu gleicher Zeit und unter gleichen Bedingungen wie III 
dahin gebracht worden, hatte aber zur Zeit des Versuchs bereits zwei 
neue Blätter getrieben. Abb. 13 zeigt die Unterschiede in den Todes- 
punkten dieser 4 Pflanzen. Die resistenteste ist die, die im Kalthaus 
geblieben war. Die beiden noch ruhenden Pflanzen haben aber trotz 
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ihres 2 Monate dauernden Aufenthaltes ihre Resistenz auf dem schon 
nach 8 Tagen erreichten Stand von —13° gehalten, wogegen die treibende, 
lebenstätige Pflanze auch in ihren alten Blättern eine viel geringere 
Resistenz aufweist. 

Diese Feststellung legt den Schluß nahe, daß zwischen der Resistenz 
und der Entwicklungsbereitschaft der Pflanze ein enger Zusammenhang 
bestehen muß. Tatsächlich läßt sich ja auch in der Natur beobachten, 
daß im Herbst mit dem Resistenzerwerb der Pflanzen eine weitgehende 
Einstellung der Lebenstätigkeiten einhergeht, und daß im Frühling mit 
dem Wiedererwachen des äußeren Lebens auch die Resistenz verschwindet. 
Übrigens hat WınKLer (1913) bereits _,r 












































dahingehende, exakte Beobachtungen vd 

gemacht. Er konnte zeigen, daB Knospen _, \ 

von Laubhölzern sofort viel weniger \ 

resistent wurden, wenn sie mit ihrer al 

Entfaltung begannen. Um den Zu- a Le 
sammenhang zwischen Resistenz und i" 
Entwicklungsbereitschaft näher zu er- \ 
kennen, wurde noch eine Anzahl von S-w 

Versuchen angestellt. Der Resistenz- À 
rückgang beim Treiben wurde in einem -, PN 
Doppelversuch genau verfolgt. Am Nr 
22. Januar 1934 wurde eine Freiland- -5 

pflanze von Sazifraga eingetopft und non mom nm 
zusammen mit einem Topf von dem -y 





KalthausmaterialinsWarmhausgebracht. Abb. 13. Sazifraga. Resistenz einiger 
Pflanzen im Januar. 


Anfangs wurden täglich, später in größe- a Altes Blatt, b junges Blatt. 
ren Zwischenräumen Todespunktsbestim- 


mungen vorgenommen. Es zeigte sich, daß bereits nach 1 Tag die 
Resistenz auf den mittleren Stand von — 15 bis — 14° sank, sich dort 
aber solange hielt, bis die Pflanze ihre Ruhe brach und zu treiben begann 
[Abb. 14, Kurve (1) und (2)]. 

Der Versuch läßt zugleich eine dem Gärtner wohlbekannte Tatsache 
erkennen. Die Freilandpflanze, die im Dezember Temperaturen von 
— 16 bis — 18° ausgesetzt war, begann ihre Entwicklung bereits am 
6. Tage nach dem Einbringen ins Warmhaus. Die Pflanze, die bei ihrer 
Überwinterung im Kalthaus in sehr kalten Nächten höchstens einmal 
Temperaturen knapp unter Null zu ertragen hatte, zeigte erst nach 12 
bis 13 Tagen beginnende Entwicklungstätigkeit. Bis dahin war ihre 
Resistenz konstant geblieben, um nun auf denselben Stand zurückzugehen 
wie bei der Freilandpflanze. Daraus läßt sich schließen, daß sehr starke 
Fröste die Stabilität des Ruhezustandes erschüttern und die Pflanze 
entwicklungsbereiter machen. Über die Bedeutung der 3. Kurve in 
Abb. 14 wird weiter unten zu sprechen sein. 
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Nachdem so festgestellt war, daß die Resistenz mit fortschreitender 
Entwicklung abnimmt, sollte nun geprüft werden, ob treibende Pflanzen 
in der Lage sind, ihre Resistenz wieder zu erlangen, wenn sie in entwick- 
lungshemmende Temperaturen zurückgebracht werden. Zu diesem Zweck 
wurden am 9. Februar 1934 zwei Sazifraga-Pflanzen aus dem Warmhaus 
zunächst für 13 Tage ins Kalthaus und dann ins Kaltfach des Kühl- 
schrankes gebracht, wo die Temperatur in 4 Tagen bis auf — 8° fiel. 
Die Pflanze I hatte eben zu treiben begonnen, d: h. ihre Knospe hatte 
sich gestreckt und etwas geöffnet. Sie besaß sonst nur alte Blätter. 
Die Pflanze II dagegen hatte ihre Entwicklung schon früher begonnen 
und besaß bereits 2 
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Abb. 14. Sectes. Besistensrüchgeng und Toten. 1° Tagen wieder be- 
1 Pflanze aus dem Freiland in das Warmhaus gebracht, hoben hatte. 











2 Pflanze aus dem Kalthaus in das Warmhaus gebracht, . 
8 Kalthauspflanze (narkotisiert und dann in das Warmhaus Der Gang des Wieder- 
gebracht). erwerbs der Resistenz 


ist in Abb. 2 graphisch 
dargestellt. Während die weiterentwickelte Pflanze auch durch Frost- 
temperaturen ihre Resistenz nicht wieder voll zu erreichen vermag, 
kann die Pflanze, deren Entwicklung am Anfang unterbrochen wurde, 
ihre höchste Winterresistenz sogar übertreffen. Diese Erfahrung konnte 
im April 1934 bestätigt werden. Es wurden dabei 3 verschiedene 
Entwicklungszustände ausgewählt. Zu Beginn des Versuches, am 
6. April 1934, wurden dem Warmhaus 3 Sazifraga - Pflanzen ent- 
nommen und, da die Außentemperatur bereits zu hoch gestiegen 
war, ins Kühlfach mit der Temperatur + 4° gebracht. Die Pflanze I 
hatte eben ihre Blütenknospe geöffnet, stand also am Anfang ihrer 
Entwicklung, Pflanze II besaß neben einem alten noch 2 junge Blätter, 
und Pflanze III hatte nur junge Blätter, da sie die alten bereits abge- 
stoßen hatte. 

Pflanze III wurde gesondert behandelt. Nach ltägigem Verbleiben 
bei + 4°, wo sie bereits sehr stark welkte, wurde sie in eine Temperatur 
von — 1° gebracht, die nach 2 Tagen auf — 5° sank. Am 4. Tage heraus- 
genommen und bei + 4° langsam aufgetaut, erwies sie sich als völlig 
tot, obwohl ihr Todespunkt zu Beginn des Versuches bei — 7° gelegen 
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hatte. Die länger andauernde tiefe Temperatur hatte also die Pflanze 
geschädigt, statt ihre Resistenz zu erhöhen. 

Die Pflanzen I und II wurden gleich behandelt. I zeigte keine, II nur 
schwache Welkerscheinungen. Nach 4 Tagen Verweilen bei + 4° wurden 
beide untersucht und dann ins Kaltfach zu — 5° gebracht. Während die 
Pflanze II bei + 4° ihre Resistenz nur um 1° erhöhen konnte und auch 
bei — 5° diesen Punkt nicht zu überschreiten vermochte, erreichte die 
Pflanze I bei + 4° die Resistenz von — 17° und anschließend im Kalt- 
fach — 19°, also die höchste Winterresistenz (Abb. 15). 

Aus beiden Versuchen geht hervor, daß die volle Resistenz nur wieder- 
zuerlangen ist, wenn die Entwicklung der Pflanze noch nicht zu weit 
fortgeschritten ist. Ferner zeigt sich, wenn _ 
man die Pflanze mit 2 jungen Blättern ver- 
gleicht, daß mit Fortschreiten der Jahreszeit - 
gegen den Frühling die Rückanpassung an 
Kälte immer schwieriger und unvollkommener 
wird. Die Entwicklungsbereitschaft erscheint 
demnach als ein begrenzender Faktor für die 
Resistenz. Dies erklärt die Beobachtung der 
Praktiker, daß spät einsetzende, schwache 
Fröste, etwa schon Ende Februar oder Anfang 
März, größeren Schaden verursachen als die 
längsten und härtesten Kälteperioden in der 
Mitte des Winters. Abb. 15. Sazifraga. Wieder- 

In diesem Zusammenhange tauchte die Frage ue v2 ne ee 
auf, ob bei künstlicher Unterbrechung der _ ra ph ng po: 
Winterruhe, etwa durch Narkose als Frühtreibe- 
mittel, sich auch der Resistenzverlust beschleunigen lasse. Am 1. Februar 
1934 wurde daher eine Saxifraga-Pflanze aus dem Kalthaus 18 Stunden 
lang bei Zimmertemperatur schwach narkotisiert (1 ecm Chloroform auf 
12 Liter Luft). Die Pflanze zeigte nach der Narkose keinerlei Schäden, 
aber die Resistenz war von — 17° auf — 13° herabgegangen, sank am 
nächsten Tage auf — 11°, um schon am 5. Tage — 9° erreicht zu haben. 
Das ist aber der Todespunkt, den in Abb. 15 die beiden warmgestellten 
Pflanzen erst erreichten, nachdem sie zuvor auszutreiben begonnen 
hatten. Die narkotisierte Pflanze dagegen ließ erst 2 Tage nach dem 
Erreichen dieses Punktes sichtbare Zeichen der beginnenden Entwick- 
lung erkennen. Trotzdem hat die Narkose auch das Austreiben beschleu- 
nigt; denn es setzte bereits am 7. Tage ein, wogegen die nur mit Wärme 
behandelte Kalthauspflanze erst am 13. Tage ihre Entwicklung begann 
(vgl. Abb. 14). 

Im April, vom 18.—26., wurde dann die Beobachtung, daß die Resi- 
stenz in Narkose sofort abnimmt, an Sempervivum-Pfianzen bestätigt. 
Die Versuche sind schon in anderem Zusammenhang beschrieben worden 
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(s. Abb. 12). Bereits nach 7stündiger Narkose ging die Resistenz sprung- 
artig zurück, blieb allerdings am nächsten Tag meist auf diesem Punkte 
stehen. Das Wachstum begann sehr bald und lebhaft, da die Jahreszeit 
schon beträchtlich vorgerückt war und die Pflanzen vorher nur durch 
Aufbewahrung im Kühlschrank an der Entwicklung verhindert werden 
konnten. Das Wachstum ist also keineswegs nur auf Rechnung der Früh- 
treibewirkung zu setzen. Aber auch diese Versuche lassen erkennen, daß 
die Narkose die Resistenz rascher vermindert, als es die einfache An- 
wendung von Wärme vermag. Denn Sempervivum-Pflanzen, die etwa 
zur gleichen Zeit, nämlich am 6. 4., mit Wärme behandelt wurden, ver- 
minderten erst nach 3 Tagen ihre 
Resistenz von — 9° auf — 5°, wie 
das Abb. 10 zeigt. 

Um die Abhängigkeit der Resi- 
stenz von der Entwicklungsbereit- 
schaft weiter zu beweisen, blieb 
nur noch der umgekehrte Weg 
übrig, nämlich die Pflanze am 
Treiben durch äußeren Eingriff 
zu hindern und zu beobachten, wie 

z Zz sich dabei die Resistenz verhielt. 

Abb. 16. Sazifraga. Resistenzabnahme Auch dieser Versuch wurde ge- 

bei Hinderung des Treibens durch Eingipeen macht, obwohl von vornherein mit 
von Knospen. E R 2 

einem sehr günstigen Ausfall nicht 
zu rechnen war, da sich das Treiben ohne grobe, die Pflanze schädigende 
Eingriffe kaum verhindern läßt. Daß man die Resistenz den ganzen 
Sommer über erhalten kann, wenn man die Pflanzen dauernd kalt hält, 
hat WINKLER (1913) schon mit Zweigen von Laubbäumen nachgewiesen, 
und es konnte an Immergrünen, die bis zum Juli im Kühlschrank standen, 
hier ebenfalls beobachtet werden. Dieser Weg sollte aber nicht gewählt 
werden. Vielmehr war beabsichtigt zu zeigen, daß auch durch mecha- 
nische Verhinderung des Treibens das Absinken der Resistenz gehemmt 
werden kann. Nachdem ein Versuch, durch Entfernung der Knospe 
diesen Zweck zu erreichen, gescheitert war, da bei Saxifraga die Knospe 
ohne Beschädigung der basalen Teile der alten Blätter nicht restlos ent- 
fernt werden konnte, wurde die Knospe fest eingegipst. Abb. 16 zeigt 
den Erfolg dieser Behandlung im Vergleich zu einer unbehandelten, sonst 
aber fast gleich aussehenden und unter gleichen äußeren Bedingungen 
überwinterten Pflanze. Wenn auch die Verzögerung des Resistenz- 
rückganges keine sehr erhebliche ist, so zeigt sich doch, daß im gleichen 
Zeitpunkt, wo die schwellende Knospe den Gipsverband sprengt, 
auch die Resistenz auf den Stand der anderen bereits treibenden 
Pflanze sinkt. Die Gipshülle muß also doch eine hemmende Wirkung 
ausgeübt haben. 
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Zusammenfassend läßt sich aus den Ergebnissen dieses Abschnittes 
schließen, daß die Resistenz mit der Winterruhe der Pflanze eng ver- 
knüpft erscheint. Zur Zeit, wo diese am tiefsten ist, ist auch die Resistenz 
am stabilsten. Verläßt im Frühjahr die Pflanze den Zustand der Winter- 
ruhe oder wird die Ruhe gewaltsam unterbrochen, so nimmt auch die 
Resistenz sofort ab und läßt sich nur dann wieder vollkommen erreichen, 
wenn die Entwicklung noch nicht weit fortgeschritten ist. Alle Erfah- 
rungen aber deuten darauf hin, daß diese Veränderung ihren Grund in 
Zustands- oder Strukturänderungen des Plasmas haben. Das läßt sich 
besonders aus der Wirkung der Narkose schließen. 

Es mußte daher Ziel der hier gestellten Aufgabe sein, etwas über die 
Veränderungen zu erfahren, die das Plasma beim Resistentwerden 
erleidet, oder wenigstens festzustellen, in welchen faßbaren Eigenschaften 
sich resistentes und nicht resistentes Plasma unterscheiden, wenn auch 
gerade auf diesem Gebiete einer einwandfreien, exakten und quantitativen 
Messung die größten methodischen Schwierigkeiten im Wege stehen. 


V. Resistenz und Viskosität des Plasmas. 

Es ist eine wohlbekannte Tatsache, daß trockene Samen und Sporen, 
also Organismen, deren Plasma sich im Zustand völliger Ruhe befindet, 
selbst durch extrem niedere Temperaturen nicht geschädigt werden. 
So hat BECQUEREL (1930) Sporen von Aspidium filix mas bis zur Tem- 
peratur des flüssigen Heliums abgekühlt, ohne daß sie ihre Keim- 
fähigkeit eingebüßt hätten. Da nun einerseits im vorangehenden Kapitel 
festgestellt worden ist, daß die Pflanzen im Zustand ihrer höchsten 
Resistenz ihre Lebenstätigkeit weitgehend eingeschränkt haben, sich 
also ebenfalls in mehr oder minder tiefer Ruhe befinden, andererseits 
aber bekannt ist, daß sich ruhendes Plasma durch große Zähigkeit aus- 
zeichnet, lag der Gedanke nahe, daß vielleicht Unterschiede in der Vis- 
kosität des Plasmas bei verschiedener Resistenz vorhanden sein könnten. 
Daher wurde eine brauchbare Methode gesucht, um solche Unterschiede 
messen zu können. Die PEKAREKsche Methode der Viskositätsmessung 
mit Hilfe der BRownschen Molekularbewegung war leider nicht anwend- 
bar, da der Plasmabelag der Zellen des verwendeten Pflanzenmaterials 
zu dünn war, um eine freie BRownsche Bewegung der noch sichtbaren 
Mikrosomen zu gestatten. 

Es wurde deshalb auf eine gröbere Methode zurückgegriffen, die aber 
im Leipziger Institut bereits mit Erfolg angewendet worden war, nämlich 
auf die Viskositätsmessung mit Hilfe der Zentrifuge. Sie war auch hier 
gut zu brauchen, vor allem da es zunächst gar nicht auf absolute, sondern 
nur auf vergleichende Messungen ankam. 

Am brauchbarsten erwiesen sich die Mesophylizellen des Semper- 
vivum-Blattes. Sie sind groß, einheitlich gerichtet und besitzen zahlreiche, 
verhältnismäßig große Chloroplasten, die sich normalerweise auch bei 
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nicht sehr hohen Umdrehungszahlen leicht verlagern lassen. Später 
wurden dann zum Vergleich auch Hedera- und Sazifraga-Blätter heran- 
gezogen, wobei aber Schwierigkeiten auftraten, die an der entsprechen- 
den Stelle Erwähnung finden sollen. 

Es wurde so verfahren, daß durch systematisches Variieren von Zeit 
und Umdrehungszahl der Punkt gesucht wurde, an dem die Verlagerung 
einsetzte, und der Punkt, an dem sie gerade vollständig war. In diesem 
Gebiet wurden dann vergleichende Zentrifugierungen von resistenten 
und nicht resistenten Blättern vorgenommen, da eine genau definierte 
Beziehung im Sinne einer Proportionalität zwischen Verlagerungs- 
wirkung einerseits und Umdrehungszahl und -zeit andererseits nicht 
gefunden werden konnte. 


Tabelle 6. Viskosität vonresistentem und nicht resistentem Sempervivum. 























Zeit in| Umdrehungs- Wirkung bei 
Datum Nr. 
Min. sahi/Min. resistenten nicht resistenten 
10.5.34] 1 15 1600 nur basale Zellen +, sonst — | alle Zellen + 
2 10 1600 meist LE ” + 
3 5 1600 alle Zellen — a » + 
15. 5.34] 1 15 2000 nur basal +, sonst — vt Ki = 
2 15 2000 fast alle Zellen — . » + 
3 15 2000 alle Zellen — dé de ct 
8.6.34] 1 15 1800 fast alle Zellen — = = + 
2 35 1400 alle Zellen — CE oo + 





Die Versuche wurden im Mai 1934 begonnen. Verglichen wurde resi- 
stentes, im Kiihlschrank aufbewahrtes Material von Sempervivum mit 
nicht resistentem aus dem Freiland. Der Todespunkt des ersteren war 
— 14°, der der Freilandpflanzen — 3°. Benutzt wurde zunächst die kleine 
Zentrifuge des Instituts mit einem Radius von 12 cm und 4000 Touren 
Maximalumdrehungszahl. Fiir die Versuche mit Sempervivum reichte 
sie vollkommen aus. Von den Ergebnissen seien in Tabelle 6 einige mit- 
geteilt. Sie zeigen eindeutig die schwerere Verlagerbarkeit der Chloro- 
plasten bei den resistenten Pflanzen, wenn auch die Umdrehungszahl, 
bei der der Unterschied am klarsten hervortritt, etwas wechselt. 

Ein Bedenken mußte dagegen geltend gemacht werden. Die Chloro- 
plasten der resistenten Pflanzen enthalten nämlich keine Stärke, wogegen 
diejenigen der nicht resistenten Freilandpflanzen zu dieser Jahreszeit deut- 
lich Stärkekörner aufweisen. Ist nun die Stärke spezifisch schwerer als 
‚die Grundmasse der Chloroplasten, so werden stärkefreie Chloroplasten bei 
gleicher Größe eine geringere Masse haben als stärkehaltige. Sie werden 
sich also schwerer zentrifugieren lassen als diese, da die Zentrifugalkraft 
natürlich auch von der Masse abhängt. 

Um diesen Einwand zu prüfen, wurde durch Verdunkelung die Stärke 
aus den Chloroplasten entfernt. Sechstägige Verdunkelung war nötig, um 
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dies zu erreichen. Eine anschließende vergleichende Prüfung von ver- 
dunkelten, stärkefreien und normalen Freilandpflanzen ergab, daß sich 
die Chloroplasten der stärkefreien Dunkelpflanzen bereits bei 1400 Um- 
drehungen vollständig verlagern ließen, wogegen die unbehandelten 
Pflanzen keine Wirkung zeigten. Es war also das Gegenteil des Erwar- 
teten eingetreten. Darnach konnte auf diese Weise nicht entschieden 
werden, ob der Stärkegehalt der Chloroplasten die Ursache für ihre 
leichtere Verlagerbarkeit war. Dagegen lieferte der Narkoseversuch eine 
einwandfreie Möglichkeit, verschieden resistentes Material, das aber 
in bezug auf den Stärkegehalt seiner Plastiden völlig vergleichbar war, 
auf die Verlagerbarkeit seiner Chloroplasten zu prüfen. Daß sich in 
Narkose die Resistenz rasch vermindert, ist schon oben festgestellt 
worden. Es wurde daher eine resistente Sempervivum-Pflanze am 15.5.34 
mit 0,75 ccm Chloroform auf 12 Liter Raum 6 Stunden lang narkoti- 
siert. Eine resistente Vergleichspflanze wurde die gleiche Zeit einfach 
unter feuchter Glocke gehalten. Bei beiden Pflanzen waren die Plastiden 
stärkefrei. Nach der Narkose wurde vergleichend zentrifugiert bei 
2000 Umdrehungen. Die narkotisierte Pflanze zeigte weitgehende Ver- 
lagerung, während die unbehandelte nur geringe und unvollständige 
Wirkung erkennen ließ (Tabelle 7). Aus diesem Ergebnis ist ohne Bedenken 
zu schließen, daß sich durch die Narkose der Zustand des Plasmas so 
geändert bat, daß eine stärkere Verlagerung eintreten konnte. 


Tabelle 7. Viskosität und Narkose. 


























Datum | Nr. [Zeit in] Umdrehungs- Wirkung bei 
Min. | zahl/Min. |” narkotisierter Pflanze | unbehandelter Pflanze 
14. 5.34] 1 20 2000 ziemlich alle Zellen + nur teilweise + 
2 10 2000 nahezu vollständig + | meist —, nur einzelne 
Zellen unvollständig + 


Der Zusammenhang zwischen der Verlagerungsfähigkeit der Plastiden 
und der Resistenz ließ sich ferner an Hedera prüfen, deren diesjährige 
und vorjährige Blätter einen Resistenzunterschied von 1° aufweisen. 
Da hier die Chloroplasten beider Blattsorten stärkehaltig waren, konnte 
die Verlagerbarkeit durch diesen Umstand nicht beeinflußt werden. 
Die Beobachtung der Verlagerung wurde am Schwammparenchym vor- 
genommen. Um überhaupt eine Wirkung zu erreichen, mußte mit der 
großen Zentrifuge des Instituts (R = 19cm) 1 Stunde lang bei 3600 
Umdrehungen zentrifugiert werden. Dann zeigten aber die diesjährigen 
Blätter eine vollständige Chloroplastenverlagerung, während die vor- 
jährigen völlig unberührt blieben. Das Ergebnis wurde durch Wieder- 
holung bestätigt und lehrte ebenfalls, daß der höheren Resistenz die 
geringere Verlagerungswirkung entspricht. 
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Um aber den Zusammenhang zwischen Viskosität und Resistenz 
völlig sicherzustellen, wurde im folgenden Winter in der Zeit von 23. 1. 
bis 2. 2. 35 eine weitere Versuchsreihe durchgeführt. Es erschien nämlich 
wünschenswert, an natürlich resistentem Freilandmaterial im Winter die 
Erfahrungen zu prüfen, die im Mai an Pflanzen gemacht wurden, deren 
Resistenz durch Aufbewahrung im Kühlfach künstlich festgehalten 
worden war. Weiter wurde mit diesen Versuchen darauf abgezielt, den 
Unsicherheitsfaktor des verschiedenen Stärkegebaltes der Chloroplasten 
auszuschalten und auch die beiden anderen Versuchspflanzen, Sazifraga 
und Hedera, in die Untersuchung einzubeziehen. 

Als neue Methode wurde neben dem vergleichenden Zentrifugieren 
die Plasmolyseform-Plasmolysezeitmessung verwendet, wie sie STRUGGER 
(1934) beschrieben und angewendet hat. Sie beruht darauf, daß aus 
der Zeit, die zwischen dem Einlegen der Zellen in die plasmolysierende 
Lösung bis zur Abkugelung der Protoplasten vergeht, ein Schluß auf 
die Viskosität des Plasmas gezogen wird. Diese Methode hatte für uns 
den Vorteil, daß für sie der Stärkegehalt der Plastiden ohne Belang ist. 
Im Verlaufe der Untersuchung stellte sich aber heraus, daß sie für Sazi- 
fraga und Hedera nicht anwendbar ist. 


Tabelle 8. Plasmolysezeiten bei Sempervivum. 


























- molysezeit bei 
Datum | Nr. | [Ame LC s ee ehr 
m resistenten resistenten 
19. 1. 35 1 | Rohrzucker 0,5 14 Min. 26 Min. 
2 AA 0,5 Zr. u, 
21.1.35 3 5. 0,5 Bir se 38 „ 
4 = 0,5 iu Zu: 
5 a 0,5 13 „ D bs 
6 ” 0,5 9 CE] ee | 
14 Min. 36 Min. 
23. 1.35 7 „ 0,5 RP - ae 
8 ms 1,0 Krampfpl. nach 2 Std. 
|noch konkav 
9 > 0,75 Krampfpl. nach 62 Min. 
noch konkav 
10 de 0,5 14 Min. — 
23. 1.35 1 KNO, 0,5 — oe 15 Min. 
2 > 0,5 _ tm D 
3 3 0,5 yay ae 
4 a 0,5 5 2 Std. 13 Min. 





Die Versuche wurden begonnen mit Sempervivum, von dem zunachst 
resistente Pflanzen aus dem Freiland und nicht resistente, die seit Sommer 
im Gewächshaus standen, vergleichend untersucht wurden. Erstere 
hatten einen Todespunkt von — 19° und letztere von — 4°. Die Plasmolyse- 
Zeitmethode ergab sowohl mit KNO, wie mit Rohrzucker eine beträcht- 
lich längere Plasmolysezeit für die resistenten Pflanzen. Als günstigste 
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Konzentration wurde eine 0,5 molare Lösung gefunden, sowohl für Rohr- 
zucker als für KNO,. Stärkere Konzentrationen wirkten bei Rohrzucker 
stark verlängernd auf die Plasmolysezeit der resistenten Pflanzen. Bei 
den nicht resistenten, die natürlicherweise einen geringeren osmoti- 
schen Wert besitzen, trat in diesen stark hypertonischen Lösungen 
Krampfplasmolyse ein. Von KNO, wirkte höhere Konzentration ver- 
flüssigend auf das Plasma, so daß die Unterschiede in der Viskosität ver- 
wischt wurden. Diese Erscheinung ist sicherlich auf die einseitige Ionen- 
wirkung des KNO, zurückzuführen. Unter günstig gewählten Bedin- 
gungen aber geht aus allen Plasmolyseversuchen hervor, daß dem resisten- 
teren Plasma eine höhere Viskosität zukommt. Die Ergebnisse sind in 
Tabelle 8 zusammengestellt. 

Das gleiche lehrten die zur selben Zeit mit der Zentrifugierungsmethode 
angestellten Versuche. In allen Fällen waren die Chloroplasten der resi- 
stenten Pflanzen schwerer verlagerbar als die der nicht resistenten 
(Tabelle 9). 


Tabelle 9. 
Zentrifugierungsversuch mit verschieden resistentem Sempervivum. 


Wirkung der Zentrifugalkraft bei 





Um- 














Datum Nr. drehungs- u la 
zahl/Min. : nicht resistenten resistenten 

23.1.35] 1 | 1400/1600] 10 + unvollständig] — ohne jede Verl. 

2 1600 10 | ++ völlig verlag. | (+) beginnend 

3 1500 10 | ++ völlig (+) beginnend 

4 1400 10 + nicht völlig |(—) schwach beginnend 
24.1.35] 5 1400 10 + nicht völlig | (—) schwach beginnend 

6 1400 20 | ++ völlig — etwa 20% mit beg. Verl. 











Um die mögliche Wirkung des Stärkegehaltes der Chloroplasten auf 
die Verlagerung auszuschalten, wurden dann noch zwei Versuche ange- 
stellt. Im ersten wurden Sempervivum-Pflanzen aus dem Freiland ein- 
getopft und warmgestellt. Ein Teil der Pflanzen wurde verdunkelt und 
so an der Stärkebildung verhindert, der Rest aber einfach am Lichte 
belassen. Nach 6tägiger Dauer des Versuches wurde der Todespunkt 
festgestellt, Er lag für die resistenten Freilandpflanzen bei — 17°, für 
die im Gewächshaus verdunkelten bei —7°, für die im Lichte enthärteten 


Tabelle 10. Plasmolyse und Zentrifugierung mit 1. resistentem, 2.6 Tage 
verdunkeltem, 3. 6 Tage im Licht enthärtetem Sempervivum. 











Plasmolysezeit |Umdrehungs- Verlagerung der 
Dat Nr. Lö 

RE res | verd-[enth.| zanı | Zeit} res. | vera. | enth. 
24. 1. | 1 10,5mKNO,| co 9 11 |1400| 12 a ao ++ 
unvollst. völlig 
2 10,5 m KNO, | © | 13 11 1400) 8 ae (++) | ++ 
beg. | n. völlig, | völlig 

schwachlaber stark 
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bei — 8°. Die Stärkeprobe fiel für alle drei Pflanzensorten negativ aus; 
die Plastiden waren stärkefrei. Bei der Viskositätsuntersuchung ergab 
sich mit beiden Methoden sowohl für die im Dunkeln wie die im Lichte 
enthärteten Pflanzen eine geringere Viskosität gegenüber den Freiland- 
pflanzen (Tabelle 10). Im zweiten Versuch wurde die Narkose als Mittel 
benutzt, die Resistenz rasch herabzusetzen, und so zu verhindern, 
daß die stärkefreien Chloroplasten der resistenten Pflanzen in der Wärme 
wieder Stärke bildeten. Die Resistenz war nach der Narkose stark 
gesunken. Der Todespunkt lag vorher bei — 17°, nachher bei — 10°. 
Auch hier war nach der Behandlung eine geringere Viskosität mit beiden 
Methoden festzustellen (Tabelle 11). 


Tabelle 11. Narkoseversuch mit resistentem Sempervivum. 








- ¥ Plasmolysezeit ps IR Verlagerung der Plastiden 
tum} Nr. Lösung 
2. Zeit 
res. kot.| Zahl res. narkot. 
Min. Min. 





6 Std. narkot. mit 0,5 cem/8 Liter Luft 
24.1.] 1 [0,5 m KNO, | nach 25Min.| 10 [1400| 5 | (+) begd. | ++ völlig 


























6Std.narkot. aims ü 
mit 0,5 ccm/ 
8 Liter Luft 
25.1.] 1 |0,5mKNO,| 59 Min. 11 |1400| 10 | + unvollst. | ++ völlig 
2 10,5m Rohrz.| nach 38 Min. | 35 | 1400 | 20 ohne Wasser 
— keine + unvollst. 
3 10,5 m Rohrz.| nach 100Min.| 20 | 1400 | 10 | — keine |(-+) beginnd. 
noch konkav| 


Nachdem nun so die Untersuchungen an Sempervivum zu dem Schluß 
geführt hatten, daß das Plasma der resistenten Pflanzen eine höhere 
Viskosität besitzt als das der nicht resistenten, und daß mit Absinken 
oder Verlust der Resistenz eine Verringerung der Plasmaviskosität zu 


beobachten ist, wurden die beiden anderen Versuchspflanzen in den Bereich 


der Untersuchungen einbezogen. Dabei ergab sich zunächst, daß die 
plasmolytische Methode hier nicht verwendbar war; denn sowohl bei 
Hedera als bei Sazifraga konnte keine Konkavplasmolyse festgestellt 
werden. Vielmehr lösten sich die Protoplasten nach Einlegen in die 
Lösung sofort rund ab, und zwar bei resistenten und nicht resistenten 
Pflanzen in gleicher Weise. Die Beobachtungen wurden an Epidermis- 
und Schwammparenchymzellen angestellt und führten auch bei Variieren 
der Konzentration der plasmolysierenden Lösung zu keinem Ergebnis. 
Diese Erscheinung mag im Wesen der Methode begründet sein. Denn 
die Plasmolyse beruht ja vor allem auf den Eigenschaften des Außen- 
plasmas. Was man mit dieser Methode mißt, sind also Eigenschaften 
dieser Außenschicht. Stellt nun das Ektoplasma einen wesentlichen 
Anteil des Plasmaschlauches der Zelle dar, so wird man auf plasmolyti- 
schem Wege die Viskosität desselben gut bestimmen können. Ist dagegen 
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die ektoplasmatische Schicht sehr dünn, so wird man durch die Plas- 
molyse über die Viskosität des Plasmas nichts erfahren können, da dann 
das dünne Plasmahäutchen der Form des Endoplasmas folgt. So wäre 
möglicherweise das abweichende Verhalten von Hedera und Sazifraga 
bei Anwendung der STRUGGERschen Methode zu erklären. Im übrigen 
soll noch auf ein Bedenken hingewiesen werden, das in der neuesten Zeit 
unter anderen von CHOLODNY und SANKEWITSCH (1933/34) gegen die 
Plasmolysezeitmethode erhoben wurde, des Inhalts, daß die Form des 
plasmolysierten Protoplasten ebenso von der Adhäsion seiner Außen- 
schicht an der Zellwand und anderen physikochemischen Eigenschaften 
wie von der Viskosität des Plasmas abhängt!). Dieser Einwand verdient 
Berücksichtigung und dürfte Anlaß geben, Viskositätsmessungen, die 
allein auf plasmolytischem Wege vorgenommen wurden, mit Vorsicht zu 
bewerten. 

Es wurde daher versucht, mit Hilfe der Zentrifugalmethode etwas 
über den Zustand des Plasmas zu erfahren, und im Gegensatze zu den 
im Frühjahr mit Hedera und Sazxifraga gemachten Erfahrungen konnte 
jetzt zwischen 3200 und 4000 Umdrehungen in der Minute mit der kleinen 
Zentrifuge (r = 12cm) am Schwammparenchym beider Objekte eine 
Verlagerung der Chloroplasten erreicht werden. Bei Hedera lagen die 
Verhältnisse einfach. Die resistenten Blätter ließen eine schwächere 
Verlagerungswirkung erkennen als die nicht resistenten aus dem Gewächs- 
haus (Tabelle 12). Bei Sazxifraga zeigte sich dagegen folgende Erschei- 


Tabelle 12. Zentrifugierungsversuch mit Hedera. 


























Datum | Nr. en Zeit bros md mue >” 
zahl/Min. | Min. nicht resistenten resistenten 
28. 1.35] 1 3500 20 + viele Zellen völlig, — keine Verlage- 
ein Teil unvollständig, rung 
ein Teilohne Wirkung 
2 3500 40 | ++ alle Zellen mit starker | — beieinzelnen Zel- 
Verlagerung len beginnend 
29.1.35] 3 | 3500/3700 | 20 + kein deutlicher Unterschied + 
Material über 1 Tag im warmen Zimmer 
4 3700 20 | ++ völlig |— eben beginnend 
(frisches Material) 


nung: Die resistenten Blätter aus dem Freiland verlagerten in der Schicht 
des Schwammparenchyms, die dicht über der unteren Epidermis liegt, 
die Chloroplasten zentripetal, während die inneren Schichten — nach 
dem Palissadengewebe zu — schwache zentrifugale Verlagerung aufwiesen. 
Die nicht resistenten Gewächshauspflanzen dagegen zeigten bei derselben 
Umdrehungszahl und Wirkungsdauer in der Schicht über der unteren 
Epidermis keine merkliche Verlagerung, in den inneren Schichten starke 
bis völlige Zentrifugalverlagerung (Tabelle 13). 


1) Vergleiche auch Lange (1933). 
23* 
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Tabelle 13. 





Verlagerung der Chloroplasten im Schwammparenchym von Sazifraga. 
Erklärung? ZüE Zellen über der unteren Epidermis. 











IZ Innere Zellen des Schwammparenchyms. 
Im- . 
tahoe HE Ze Su Wirkung der Zentrifugalkraft bei 
zahl Min. nicht resistenten resistenten 
31.1.35| 1 3500 15 | ZüE: anscheinend begin- | ZüE: zentripetal 
nend zentripetal 
IZ: völlig zentrifugal IZ: zentrifugal, aber nicht 
alle Zellen vollständig 
2 3700 10 |ZüE: undeutlich ver- ZüE: unvollständig zen- 
(3500/4000) lagert tripetal 
IZ: 100% zentrifugal IZ: zentrifugal, aber viel 
schwächer als bei nicht 
resistenten 
2.2.35] 3 3500 10 | ZüE: ohne deutliche Ver- | ZüE: fast völlig zentri- 
lagerung petal 
IZ: 100% zentrifugal IZ: z. T. unvollständig 
zentrifugal 
+ 3200 25 | ZüE: ohne deutliche Ver- | ZüE: völlig zentripetal 
lagerung 
IZ: 100% zentrifugal IZ: z. T. völlig zentri- 
fugal, z. T. unvollstän- 
dig, z. T. beginnend 
5 3200 12 |ZüE: ohne Verlagerung | ZüE: unvollständig zen- 
tripetal 
IZ: z. T. völlig, unvoll- | IZ: meist beginnend oder 
ständig oder nicht zen-| nicht zentrifugal. ver- 
trifugal verlagert lagert 
6 3500 6 |ZüE: nicht verlagert ZüE: meist unvollständig 
zentripetal 
IZ: stark zentrifugal, |IZ: unvollständig, begin- 
deutlich stärker als bei} nend oder gar nicht 
den resistenten zentrifugal 




















Der Unterschied in der zentrifugalen Verlagerung der inneren Zellen 
sprach dabei zunächst ohne weiteres für einen Viskositätsunterschied im 
gleichen Sinne wie bei den anderen Objekten, wogegen für die Erklärung 
der zentripetalen Verlagerung eine besondere Betrachtung sich nötig 
machte. Mit der Zentrifuge wird ja nie direkt die Viskosität gemessen, 
sondern die Verlagerungswirkung, die sich ergibt: 1. aus der Differenz der 
spezifischen Gewichte der Chloroplasten und des Plasmas und 2. der Brems- 
wirkung der mit der Viskosität steigenden inneren Reibung. Das ab- 
weichende Verhalten der subepidermalen Zellen deutet darauf hin, daß 
hier die absolute Differenz der genannten spezifischen Gewichte geringer 
ist als bei den inneren Zellen. Bei den nicht resistenten Pflanzen könnte 

‘sie gerade so gering sein, daß selbst bei niedriger Viskosität des Plasmas 
mit den angewandten Zentrifugalkräften keine Verlagerung eintritt. Bei 
den resistenten dagegen hat sich diese Differenz durch Steigerung der 
Dichte des Plasmas ins Negative verschoben und damit so vergrößert, 
daß trotz einer Erhöhung der Viskosität nunmehr wieder eine Verlagerung 

eintreten kann, jedoch diesmal eine zentripetale. Die Steigerung der 
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Dichte des Plasmas der resistenten Zellen wird aber wahrscheinlich damit 
zusammenhängen, daß bei Erhöhung der Viskosität die kolloiden Teil- 
chen eine Konzentrierung erfahren. So bietet diese Betrachtung eine 
Möglichkeit, nicht nur die Erscheinung der zentripetalen Verlagerung 
dem allgemeinen Befund einzuordnen, sondern auch die Beobachtungen 
bei den übrigen Pflanzen einer allgemeineren Deutung zuzuführen. 
Denn bei allen drei Pflanzen hängt mit der Steigerung der Resistenz 
sicher eine Erhöhung der Dichte oder der Viskosität des Plasmas zusammen. 
Unter der berechtigten Voraussetzung aber, daß beide Eigenschaften 
sich nicht unabhängig voneinander, sondern gleichsinnig ändern, ist der 
Schluß berechtigt, daß in Zellen resistenten Materials das Plasma sowohl 
visköser wie spez. schwerer ist als in gleichartigen Zellen nicht resistenten 
Materials. Der absolute Wert der Viskosität bzw. Dichte spielt dabei 
keine Rolle; sonst müßten z. B. die subepidermalen Zellen des nicht 
resistenten Materials von Saxifraga einen niedrigeren Todespunkt haben 
als die inneren des resistenten Materials, was sicher nicht der Fall ist. 


VI. Besprechung und Auswertung der Ergebnisse. 

Die Untersuchungen über Kälteresistenz, die in den letzten 20 Jahren 
vorgenommen wurden, benutzten meist die indirekte Methode, die Eigen- 
schaften zweier, als verschieden kälteresistent bekannter Sorten der- 
selben Pflanze zu vergleichen. Nur in wenigen Arbeiten sind gleichzeitig 
auch Gefrierversuche zur Feststellung der tatsächlichen Resistenz vor- 
genommen worden. Meist aber wurden nur mit chemischen oder physi- 
kalisch-chemischen Methoden einzelne Eigenschaften untersucht und die 
gefundenen Abweichungen dann für den Resistenzunterschied mehr oder 
weniger verantwortlich gemacht. So hat man versucht, den Wasser- 
gehalt, die Menge der im Preßsaft enthaltenen Kolloide, den Zucker- 
gehalt, den Gehalt an Trockensubstanz im Preßsaft, die Menge des 
gebundenen Wassers, den osmotischen und den py-Wert oder mehrere 
von diesen Faktoren gleichzeitig als Ursachen der Resistenz nachzuweisen. 
Immer wieder tauchten jedoch Widersprüche auf und wurden Abwei- 
chungen von den gefundenen Übereinstimmungen beobachtet. Einzelne 
Forscher, wie B. S. MEYER, haben in späteren Arbeiter. einen Teil ihrer 
Anschauungen selbst widerrufen. Die Unfruchtbarkeit dieser Arbeits- 
weise lag wohl in den hier zugrunde liegenden Arbeitstheorien, nach 
denen zuviel Wert auf die im Zellsaft enthaltenen Stoffe gelegt wurde, 
wie man sie im Preßsaft der Pflanzen findet. Man beachtete dabei zu 
wenig, daß das Plasma selbst als Lebensträger auch mit der Resistenz 
aufs engste verknüpft sein muß. Die vorliegende Arbeit versucht dagegen 
gerade auf diesen Punkt besonderen Nachdruck zu legen, und es konnten 
auch wichtige Anhaltspunkte für die Richtigkeit einer darauf gegründeten 
Arbeitshypothese gewonnen werden. 

Zunächst muß das gegen ältere Arbeiten Neue der Methode betont 
werden, das darin besteht, daß durch planmäßige Beeinflussung ein und 
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derselben Pflanzenrasse unkontrollierbare Sortenverschiedenheiten aus- 
geschaltet wurden. Diese Arbeitsweise gab auch die Möglichkeit, durch 
absichtlich hervorgerufene Änderungen des Plasmazustandes gerade die 
Frage, ob nicht das Plasma selbst für alle Resistenzerscheinungen ver- 
antwortlich zu machen ist, genauer zu prüfen. 

In der Einleitung ist kurz dargelegt worden, daß der osmotische Wert 
und die Wasserstoffionenkonzentration des Zellsaftes die Grundlage 
zweier weitverbreiteter Theorien der Resistenz bilden. Daher war das 
erste Ziel dieser Untersuchungen, die Bedeutung der beiden genannten 
Faktoren für die Resistenz festzustellen. Die drei Wege, auf denen dies 
versucht wurde, sind im Versuchsteil ausführlich beschrieben worden. 
Hier seien nur die Ergebnisse nochmals zusammengestellt. Die monat- 
lichen Untersuchungen der Freilandpflanzen ergaben zwar im allgemeinen 
eine Übereinstimmung von Resistenzveränderungen und Änderungen 
der beiden Faktoren. Aber schon die deutlichen Abweichungen, die so- 
wohl zwischen osmotischem Wert und Resistenz, wie py und Resistenz 
auftraten, ließen einen ursächlichen Zusammenhang zweifelhaft erscheinen. 
Unter diesem Gesichtspunkt ist auch die Tatsache wichtig, daß Semper- 
vivum trotz höchster Resistenz von allen 3 Versuchspflanzen den niedrig- 
sten osmotischen Wert besitzt. Um dies zu erklären, muß man unbedingt 
annehmen, daß zumindest noch andere Eigenschaften der Pflanze mit- 
wirken, die Resistenz zu erhöhen. Die Härtungs- und Enthärtungsver- 
suche lehren das gleiche wie die Untersuchungen mit Freilandpflanzen. 
Meist verändern sich die zwei bestimmten Größen parallel, aber es treten 
auch ebenso deutliche Abweichungen auf. Als direkte Gegenbeweise 
gegen die Bedeutung des osmotischen Wertes als Ursache der Resistenz 
sind die Versuche mit künstlicher Erhöhung des osmotischen Wertes 
durch gebotenes Glyzerin zu bewerten. Trotz Steigerung der Zellsaft- 
konzentration auf den winterlichen Höchstwert änderte sich die Resistenz 
nicht merklich. Allerdings steht diese Beobachtung im Gegensatz zu 
der von ÂKERMANN, der bei Rotkohlschnitten, in die er Glyzerin ein- 
diffundieren ließ, eine Resistenzerhöhung feststellen konnte. Vielleicht 
ist bei AKERMANNs Versuchsbedingungen die Konzentration im Innern 
der Zelle erheblich größer gewesen als bei den eigenen. Der starke Resi- 
stenzunterschied zwischen Sommer- und Winterzustand, der bei Semper- 
vivum bei einer Erhöhung des osmotischen Wertes auf das Doppelte des 
Sommerwertes über 20° betrug, würde sich durch ÂKERMANNs Versuche 
übrigens auch nicht erklären lassen. Sonach kann dem osmotischen 
Wert nur eine beschränkte Bedeutung zugemessen werden. Schließlich 
haben auch die Narkoseversuche einen weiteren Beitrag zu dieser An- 
sicht geliefert. Sie ergaben, daß sich unter Einwirkung von Narkotika 
die Resistenz sprungartig verminderte, ohne daß der osmotische Wert 
sich änderte. Auch diese Tatsache spricht gegen einen ursächlichen Zu- 
sammenhang zwischen osmotischem Wert und Resistenz, wenigstens für 
die benutzten Versuchspflanzen und innerhalb des Bereiches der Ände- 
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rungen des osmotischen Wertes, der bei der natürlichen Resistenzerhöhung 
im Winter festgestellt wurde. 

Schon weiter oben wurde angedeutet, daß auch die Wirkung der 
H:-Konzentration des Zellsaftes mit der Resistenz nicht direkt ursächlich 
verknüpft sein kann. Das ließ sich schon an den beiden Fällen natürlicher 
Pu-Verschiedenheit bei der gleichen Pflanze erkennen. Die jüngeren 
Blätter von Saxifraga waren beträchtlich saurer als die alten, zeigten aber 
gleichwohl eine etwas höhere Resistenz als diese. Und obwohl Semper- 
vivum früh einen erheblich geringeren py-Wert aufweist als abends, 
konnte kein Resistenzunterschied festgestellt werden. ZACHAROWA (1925) 
hat an Wurzeln von Weizenkeimlingen mit Hilfe von Vitalfärbung, 
verbunden mit Gefrierversuchen, gezeigt, daß die weniger sauren Ge- 
webe resistenter waren. Ganz abgesehen davon, daß Vitalfärbung 
als Methode zur py-Messung von manchen Forschern mit gewichtigen 
Gründen abgelehnt wird, sind diese Versuche schon deshalb kein zwingen- 
der Beweis für die Bedeutung des py, weil die beobachteten Gewebe: 
Wurzelhaare, Rinde, Zentralzylinder und Meristem der Wurzelspitze, 
sich physiologisch in vielen anderen Eigenschaften stark unterscheiden. 
Der andere Versuch aber, die Bedeutung des py-Wertes durch Einlegen 
von Schnitten in schwache Säure- oder Basenlösung zu beweisen, ist 
mit großer Vorsicht aufzunehmen, weil die Zellen durch eine solche Be- 
handlung sicher erheblich geschädigt werden. Dagegen muß hervor- 
gehoben werden, daß bei den eigenen py-Anderungsversuchen an intak- 
ten Pflanzen selbst nach mehreren Tagen nie Schädigungen zu beob- 
achten waren. 

Auf Grund des oben Dargelegten kommen wir also zu einer Ablehnung 
der osmotischen Theorie, mindestens für unsere Versuchspflanzen und 
insbesondere für die starken Resistenzänderungen, wie sie im Winter in der 
Natur auftreten. Mit anderen Worten: Es ist zwar sicher, daß die Pflanze 
im Winter ihren osmotischen Wert durch Zuckeranhäufung und ähnliche 
Vorgänge steigert, aber es läßt sich experimentell nicht beweisen, daß 
diese Erhöhung des osmotischen Wertes die Resistenzerhöhung direkt 
bedingt. — Die Aussalzungs- und Denaturierungstheorie hat ihre Schwäche 
darin, daß sie von ihren Begründern auf Beobachtungen aufgebaut wurde, 
die nur an Preßsäften und Eiweißlösungen gewonnen wurden. An solchen 
Medien haben GoRKE (1906), Liprorss (1907) und SCHAFFNIT (1918) 
beobachtet, daß durch Kälte N-haltige Körper niedergeschlagen wurden, 
und daß Zucker eine solche Fällung unterdrückte. Bei den Preßsäften 
wird es sich aber hauptsächlich um eine Zusammenflockung feiner 
bereits denaturierter Plasmapartikelchen durch Dehydratation beim Ge- 
frieren gehandelt haben, einen Vorgang, den man mit dem in der lebenden 
Zelle kaum vergleichen darf. Was die Eiweißlösungen anlangt, so haben 
eigene Versuche (Winter 1933/34) ergeben, daß auch in der anscheinend 
klaren Lösung immer noch feine denaturierte Teilchen vorhanden sind, 
die bei längerem Stehen der Lösung von selbst sedimentieren. Entfernte 
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man diese Teilchen durch Filtrieren über Filtrierpapierbrei, so konnte 
aus Eialbuminlösungen trotz Elektrolytzusatz kein Gefrierniederschlag 
erhalten werden. Dieses Ergebnis wurde auch bei einer genauen Wieder- 
holung der von Liprorss beschriebenen Versuche erhalten !. 

Den schlagendsten Beweis gegen die Aussalzungstheorie bringen 
die Untersuchungen von Irsın (1933), die schon in der Einleitung kurz 
erwähnt wurden. Wenn beim langsamen Auftauen eine Zelle, deren 
Vakuole völlig ausgefroren war, am Leben erhalten werden konnte, 
so ist damit bewiesen, daß die Säure- und Elektrolytkonzentration des 
Zellsaftes nicht denaturierend gewirkt haben kann. Vielmehr läßt sich 
an die IrLsınsche Beobachtung folgende Theorie des Kältetodes an- 
knüpfen. Durch den starken Wasserentzug beim Gefrieren wird die 
Eigenschaft des Plasmas und damit wohl auch sein Gefüge weitgehend 
verändert. Diese Änderung dürfte aber nach ILsıws Versuchsergebnissen 
nicht irreversibel sein, vielmehr erscheint nur die Rückkehr in den Normal- 
zustand mit einer erheblichen Trägheit zu erfolgen, so daß durch zu 
schnelles Auftauen der Tod herbeigeführt wird, ohne daß das Gefrieren 
an sich die Lebensfähigkeit der Zelle aufgehoben hat. Beim raschen 
Auftauen wird dem Plasma offenbar plötzlich eine zu große Wassermenge 
auf einmal geboten. Bestimmte Komponenten des Plasmas reißen dann 
das Wasser heftiger und rascher an sich als andere, die nur allmählich 
wieder quellen können, dadurch werden dann die Vakuolisation und das 
Zerfließen des Plasmas hervorgerufen, wie sie ILJIN auch an ausgetrock- 
neten und rasch wieder angefeuchteten Protoplasten beobachtet hat. 
Eine analoge Feststellung wurde kürzlich von WERCKMEISTER (1934) an 
trockenem, ruhendem Embryonalplasma gemacht. Er berichtet, daß 
aus trockenen /rissamen herauspräparierte Embryonen bei Benetzung das 
Wasser so rasch an sich reißen, daß die Folgen tötlich sind, wogegen eine 
künstlich erzwungene langsame Wasseraufnahme ohne merklichen 
Schaden vertragen wird. Es tritt also im ersten Falle eine Entmischung 
des Plasmas ein. Bei langsamer Wasseraufnahme aus Lösungen von hohen 
osmotischen Werten kann sich dagegen das Gleichgewicht der Phasen und 
Komponenten behaupten, und das Feingefüge des Plasmas bleibt er- 
halten. Dieselbe Erklärung findet der Vorgang des vorsichtigen Auftauens. 
Freilich wird in der Natur das Auftauen meist sorasch erfolgen, daß der Ein- 
druck einer irreversiblen Störung des Feingefüges des Plasmas entstehen 
muß (S. SrıLes)! War die Abkühlung weniger tief, die Entwässerung der 
Plasmakolloide also weniger stark, so kann das Plasma leichter und 
‚schneller den Normalzustand wieder erreichen. Der rückläufige Vorgang 
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1 In einer 1933 erschienenen Arbeit von Norp wird über Gefrierversuche mit 
Eialbumin und anderen Kolloidlösungen berichtet. Die Lösungen zeigten nach Auf- 
tauen zwar eine Änderung ihrer Oberflächenspannung und Viskosität, ein Zeichen, 
daß im kolloiden System Veränderungen durch das Gefrieren eingetreten waren, 
Niederschläge oder Ausflockungen konnten aber selbst bei — 180° Gefriertemperatur 
nicht beobachtet werden. 
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hält dann mit dem Auftauen Schritt, die Zelle lebt noch. — Diese Theorie 
erklärt also auch, warum man trotz ILIINs Beobachtungen von Todes- 
punkten sprechen darf. Darunter ist demnach die Temperaturgrenze 
zu verstehen, bei der die normale Geschwindigkeit ! des Auftauens gerade 
die Geschwindigkeit der rückläufigen Strukturänderung des Plasmas 
übersteigt. 

Diese Auffassung vom Kältetode, die wir aus ILIINs Versuchen 
ableiten, stimmt gut zu den Anschauungen, die wir aus unseren eigenen 
Versuchen über die Ursachen der Resistenz gewannen. Im Verlaufe 
unserer Untersuchungen hat sich immer mehr der Gedanke aufgedrängt, 
daß die Resistenz mit strukturellen Änderungen zusammenhängt, die 
bei sinkender Temperatur im Plasma Platz greifen, und daß nur solche 
Pflanzen fähig sind, Resistenz zu erwerben, die auf niedere Temperaturen 
mit einer entsprechenden, strukturmäßigen und damit funktionellen Um- 
stellung ihrer lebenden Substanz zu antworten vermögen. Im Abschnitt 
über Resistenz- und Entwicklungsbereitschaft sind Versuche beschrieben 
worden, die einen deutlichen Zusammenhang zwischen diesen beiden 
Erscheinungen erkennen lassen. Der Resistenzerwerb der Pflanze im 
Herbst fällt zusammen mit ihrem Übergang in den Zustand der Winter- 
ruhe, und es zeigte sich, daß im November und Dezember, zur Zeit der 
tiefsten Ruhe, auch die Resistenz am stabilsten war. Selbst nach zwei- 
monatigem Aufenthalt im Warmhaus hatten die Pflanzen ihre Resistenz 
noch nicht eingebüßt. Im Februar dagegen war die Ruhe schon weniger 
tief, und die Pflanzen ließen sich leicht zur Entwicklung anregen. Damit 
Hand in Hand ging eine rasche Minderung der Resistenz. Besonders auf- 
fällig zeigte sich diese Erscheinung an Sazifraga. Wurde das Treiben am 
Anfang unterbrochen durch Zurückbringen der Pflanzen in niedere 
Temperaturen, so ließ sich die Resistenz wieder steigern, und die Pflanzen 
litten auch bei längerem Aufenthalt in der Kälte keinen sichtbaren 
Schaden. Solche Pflanzen jedoch, die sich lebhaft entwickelten, konnten 
keine erhebliche Resistenz mehr erlangen und gingen bei längerem 
Aufenthalt in der Kälte zugrunde. Weiter war allgemein zu beobachten, 
daß im Sommer die Härtung der Pflanzen schwieriger war, als zu Beginn 
des Winters. Wichtig ist auch der Umstand, daß Treibmittel, wie Nar- 
kotika, die Resistenz sehr rasch verringerten. Alle diese Feststellungen 
nötigten zu dem Schluß, daß die Resistenz mit dem Ruhezustand des 
Plasmas eng zusammenhängt, mit anderen Worten, daß das Plasma im 
Zustande der Winterruhe zugleich kälteresistent ist. Da andererseits bei 
Samen, die sich ebenfalls in einem vegetativen Ruhezustand befinden 
und deren Plasma eine hohe Viskosität aufweist, eine außerordentlich 
hohe Kälteresistenz zu beobachten ist, so stellten wir Versuche an, 
durch die die Viskosität des Plasmas resistenter und nicht resistenter 


1 In Luft zwischen + 5 und 20°. Auftauversuche innerhalb dieses Temperatur- 
bereiches ergaben keine Unterschiede in der Schädigung bis zur gleichen Grenze 
abgekühlter Pflanzen. 
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Pflanzen verglichen werden sollte. Es ergab sich, daß das Plasma resi- 
stenter Pflanzen — bestimmt bei Sempervivum, wahrscheinlich auch bei 
den anderen — eine höhere Viskosität aufweist, und daß bei Viskositäts- 
verminderung, z. B. durch Narkose, die Resistenz sofort absinkt. Allerdings 
zeigt die Arbeit von STRUGGER, daß Ruhe und hohe Viskosität nicht immer 
gekoppelt sind. Er hat mit der plasmolytischen Methode festgestellt, 
daß das Plasma in der Zone stärksten Streckungswachstums seine Vis- 
kosität stark erhöht, wogegen Zellen, die vor der Streckung stehen, und 
solche, die bereits ausgewachsen sind, dünnflüssigeres Plasma besitzen. 
Dieser Befund braucht aber nicht im Widerspruch mit dem unsrigen 
zu stehen. Wir haben gefunden, daß die Pflanze im resistenten Zustande 
ruht, und daß ihr Plasma dann stärker viskos ist, weiter, daß mit be- 
ginnender Entwicklung sofort die Resistenz absinkt und ebenso die Vis- 
kosität abnimmt. Dies alles wurde an ausgewachsenen Dauerzellen 
beobachtet, also an Zellen, die im nicht resistenten Zustande, in dem 
STRUGGER seine Objekte untersuchte, nach unserem wie nach seinem 
Befunde wenig viskoses Plasma haben. Die physiko-chemische Ursache 
für die Erhöhung der Viskosität in der Streckungszone und andererseits 
bei Zunahme der Resistenz muß ja nicht notwendig dieselbe sein. Oder 
anders, der Feinbau des resistenten Plasmas kann trotz gleicher Viskosität 
anders aussehen als der des Plasmas der Streckungszone. Schließlich 
ist ja auch über die Größe des Viskositätsunterschiedes zwischen Plasma 
der Streckungszone und der Dauerzone einerseits und resistenter Dauer- 
zellen und nicht resistenter andererseits noch nichts bekannt. Es müßte 
dies erst am gleichen Objekt untersucht werden. Zunächst stehen nur die 
beiden Tatsachen fest, daß resistentes Plasma visköser ist als nicht 
resistentes und Plasma der Streckungszone visköser als das der Dauer- 
zellen. Für uns bildet diese Feststellung der Viskositätsunterschiede 
einmal den Beweis, daß im Plasma Strukturänderungen stattgefunden 
haben, und zum andern, daß es Strukturänderungen sind, die eine Resi- 
stenzsteigerung hervorrufen. Damit ist aber nicht gesagt, daß jede 
Viskositätssteigerung einen Resistenzerwerb bedeutet. Hiermit ist ein 
wichtiger Hinweis darauf gewonnen, daß beim Resistentwerden tatsäch- 
lich Strukturveränderungen im Plasma vor sich gehen. 

Es erhebt sich nun die Frage, wie der Zusammenhang Ruhe-Viskosität- 
Resistenz physikalisch-chemisch vorzustellen und zu deuten ist. — Da 
das Plasma ein kompliziertes System von verschiedenen, mehr oder 
weniger stark hydrophilen Kolloiden ist, so kann man sich die Viskosi- 
tätsvorstellung als Folge einer stärkeren Hydratation der dispersen 
‘Phase des Systems erklären. Diese wiederum kann auf einer erhöhten 
Aufladung der Plasmamicellen beruhen, die durch ein Abrücken des 
Ionengleichgewichtes der Plasmakolloide vom isoelektrischen Punkt 
oder durch eine andere Ionenveränderung verursacht werden kann. 

Was tatsächlich der Fall ist, wurde experimentell nicht nachgewiesen, 
doch ist eine stärkere Hydratation als Ursache der erhöhten Viskosität 
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sehr wahrscheinlich. Dabei wird die Hydratation auf Kosten des freien 
Wassers im Plasma erfolgen, dieses also mehr gelartig werden. Eine solche 
Auffassung bietet nun eine Möglichkeit, die Resistenz zwanglos zu 
erklären. Denn wenn die Micellen stärker hydratisiert sind, so wird es 
einer größeren Kraft bedürfen, sie ihres Wassers zu berauben. Das heißt 
für den Fall des Gefrierens: es wird eine tiefere Temperatur nötig sein, 
um die Micelle soweit zu dehydratisieren, daß sie bei beginnendem Auf- 
tauen so stark entwässert ist, daß sie nicht rasch genug Wasser wieder 
aufnehmen kann. Eine experimentelle Stütze findet diese Theorie in 
den neueren Beobachtungen DEXTERs (1934), daß Wasserentzug durch 
Eisbildung zwar zunächst kein völlig reversibler Vorgang ist, mit fort- 
schreitender Härtung aber immer mehr reversibel wird. Ferner bietet 
sie zugleich einen Zusammenhang mit der im Anschluß an ILsıns Ver- 
suche entwickelten Kältetodtheorie. Sie würde aber auch die Erschei- 
nungen der vegetativen Ruhe erklären. Denn wenn alle Micellen stark 
hydratisiert sind, also eine große Hülle festgebundenen Wassers besitzen, 
und zwischen den Micellen sehr wenig freies Wasser sich befindet, dann 
ist verständlich, daß die biochemischen Vorgänge, soweit sie Oberflächen- 
reaktionen sind, träge ablaufen müssen, oder gar nicht vor sich gehen. 
Denn die Reaktionspartner können dann schwerer direkt zusammen- 
kommen. Andererseits könnte man sich die Wirkung eines oberflächen- 
aktiven Stoffes, wie Chloroform, so deuten, daß er das Wasser von der 
Micelle verdrängt, es also frei macht und sich an dessen Stelle setzt, 
und daß nach seinem Verschwinden die Oberfläche wieder frei ist, also 
bei normalen Bedingungen der ganze Stoffwechsel leicht in Gang kommen 
kann. Auch eine andere Erscheinung läßt sich auf diese Weise unschwer 
erklären, nämlich die Tatsache, daß Pflanzen, die sehr tiefen Temperaturen 
ausgesetzt waren, leichter aus ihrer Winterruhe zu wecken sind als solche, 
die bei nur mäßigen Temperaturen überdauerten. Auch bei ihnen ist die 
Annahme möglich, daß die Wasserhülle durch das starke Gefrieren 
gelockert wurde und beim Auftauen zunächst freies Wasser entsteht, 
so daß sich ihr Plasma in der Wärme leichter mobilisieren läßt. Hiermit 
steht ein weiteres experimentelles Ergebnis von DEXTER (1934) in gutem 
Einklang. Er fand nämlich durch kalorimetrische Bestimmung der Eis- 
menge in den Pflanzen, daß bei empfindlichen Sorten weniger gebundenes 
Wasser vorhanden war als bei frostharten, und daß bei tieferen Tempe- 
raturen (— 13°) die Menge des gebundenen Wassers sich verringerte, also 
wahrscheinlich ein Teil davon doch in den kristallinen Zustand über- 
gegangen war. 

Wodurch die Hydratisierung des Plasmas eintritt, bleibt eine offene 
Frage. Der py-Wert des Zellsaftes scheint nach allen Beobachtungen, 
die wir in unseren Versuchen machen konnten, auf das Plasma wenig 
einzuwirken. Schon der Zellsaft ist ja stark gepuffert, und eine Änderung 
seines py-Wertes ließ sich erst mit ziemlich großen Harnstoffmengen 
erreichen. Das Plasma hat aber eine noch höhere Pufferungskapazität, 
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so daß seine H-Ionenkonzentration durch äußere Eingriffe noch schwerer 
zu ändern ist. Das erklärt auch, warum durch eine pp-Änderung des 
Zellsaftes in der Größenordnung, wie sie in unseren Versuchen erreicht 
werden konnte, kein Einfluß auf die Resistenz auszuüben war. Für den 
unter natürlichen Verhältnissen auftretenden Parallelismus zwischen 
pa und Resistenz besteht jedoch die Möglichkeit, daß das Plasma im 
Herbst seine H-Ionenkonzentration aus inneren Ursachen herabsetzt, 
und daß das Absinken des py-Wertes im Zellsaft daher rührt. Eine Ver- 
ringerung der H-Ionenkonzentration im Plasma kann allerdings eine 
Entfernung bestimmter für die Resistenz wichtiger Plasmabestandteile 
vom isoelektrischen Punkt zur Folge haben. Doch lassen sich dafür wohl 
kaum experimentelle Beweise erbringen. Die experimentell festgestellte 
Erhöhung der Viskosität darf aber als ein Hinweis auf eine Hydratations- 
erhöhung angesehen werden, und es ist sehr wahrscheinlich, daß es diese 
Erscheinung ist, die sich in den Versuchen von NEWTON (1924a) und 
MEYER (1928) äußert. Beide Forscher fanden, daß die Saftmenge, die 
bei konstantem Druck aus einer bestimmten Blattmenge lebenden, gegen 
Frostwirkung gehärteten Materials ausgepreßt werden konnte, mit der 
Resistenz in Beziehung steht. Es ergab sich eine gute Übereinstimmung 
von Resistenz und wasserbindender Kraft, in dem Sinn, daß, je resistenter 
das Material war, um so weniger Saft aus den lebenden Blättern bei 
gleichem angewandten Druck ausgepreßt werden konnte. Durch Hitze- 
und Kältewirkung vorher abgetötete Blätter zeigten diese Eigenschaft 
nicht. Daraus ist zu entnehmen, daß das mit Druck allein behandelte 
Plasma in seinen Eigenschaften dem lebenden Plasma noch sehr ähnlich 
war und seinen Imbibitionsdruck wohl nahezu unverändert zeigte, wogegen 
in dem durch Hitze und Kälte getöteten Plasma die Feinstruktur völlig 
zerstört war, so daß eine wasserbindende Kraft nicht mehr in Erscheinung 
treten konnte. Daher ist auch nicht verwunderlich, daß in späteren Ver- 
suchen, die MEYER (1932) mit anderen Methoden ausführte, z. B. mit der 
kolorimetrischen Bestimmung des Kolloidgehaltes, wo er Preßsaft, also 
ein Material, das nur tote Plasmabestandteile enthielt, benutzt hat, 
diese Übereinstimmung nicht mehr festgestellt werden konnte. Dieser 
Umstand ist aber dem genannten Forscher wohl deshalb nicht aufgefallen, 
weil er annahm, daß die hydrophilen Kolloide, deren wasserbindende 
Kraft für die Resistenz von Bedeutung sein sollte, sich hauptsächlich im 
Zellsaft befänden und nicht etwa Bestandteile ausschließlich der lebenden 
Substanz seien. 

Wenn man vom Standpunkt der eben dargelegten Theorie aus die 
Literatur überblickt, so kann man bei den verschiedensten Forschern 
Ansätze für eine ähnliche Deutung der Resistenz finden. Vor allem in den 
letzten Jahren häuften sich die Stimmen, die in einem bestimmten, aller- 
dings nicht faßbaren physikalisch-chemischen Zustand des Plasmas 
die Ursache der Resistenz sehen wollen. Diese Ansicht äußert z. B. MEYER 
(1932) in der schon oben angeführten Arbeit, als er mit Hilfe der kolori- 
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metrischen Methode keine Übereinstimmung zwischen Kolloidgehalt des 
Preßsaftes und Resistenz feststellen konnte. Ebenso kommt Mupra (1932) 
zu dem Schluß, daß für die Resistenz der Pflanze der kolloidale Zustand 
des Plasmas von höchster Wichtigkeit ist. Aber auch NewTon, der ur- 
sprünglich mehr den im Zellsaft und Preßsaft befindlichen Stoffen seine 
Aufmerksamkeit widmete, veröffentlicht 1931 eine Reihe von Arbeiten, 
in denen er über Tatsachen berichtet, die ebenfalls auf einen veränderten 
Zustand des resistenten Plasmas schließen lassen. Er fand z. B. bei resi- 
stenten Weizensorten eine schwächere Atmung, erhöhte Katalase- 
wirksamkeit und tiefere Ruhe (dormancy), Beobachtungen, die zu den 
unsrigen sehr gut stimmen. SCHAFFNIT und Mitarbeiter (1932—1933) 
kommen von einer ganz anderen Seite her zu ähnlichen Ergebnissen. 
Sie haben das Verhalten einer Anzahl wirtschaftlich bedeutsamer Pflanzen 
bei niedrigen Temperaturen stoffwechsel-physiologisch und ernährungs- 
physiologisch untersucht und äußern zusammenfassend die Meinung, 
daß die Resistenz nicht von einzelnen Faktoren, sondern von einer Um- 
stellung der Tätigkeit des Plasmas und dessen gesamtem Stoffwechsel 
abhängt. Die Änderung von px, osmotischem Wert usw. seien nur eine 
indirekte Wirkung dieser Umstellung. Das läßt sich im Lichte der oben 
dargelegten Theorie leicht einsehen. Aber auch schon in älteren Arbeiten 
finden sich Hinweise auf den besonderen Zustand des resistenten Plasmas. 
STRAUSBAUGH (1921) hat an verschiedenen Pflaumensorten festgestellt, 
daß die frostharten eine bedeutend tiefere Knospenruhe besaßen als die 
weniger resistenten. Erstere ließen sich im November gar nicht, im 
Februar, verglichen mit den frostempfindlichen Sorte, erst nach der 
doppelten Zeit antreiben. Ferner gehören hierher die Beobachtungen 
WINKLERS (1913), der an Knospen der Laubhölzer fand, daß diese sofort 
frostempfindlich wurden, sobald sie sich zu strecken begannen, und daß 
sie nach begonnener Entwicklung nicht wieder resistent zu machen 
waren. Ein ähnliches Ergebnis findet sich auch bei DEXTER, TOTTINGHAM 
und GRABER (1932), denen es im August, also zur Zeit starken Wachstums, 
nicht gelang, Pflanzen von Medicago sativa zu härten. 

So finden sich also in der Literatur mannigfache Ansätze und Hin- 
weise, die mit unserer Ansicht über das Resistenzproblem gut überein- 
stimmen und sie zu stützen geeignet sind. Zum Schluß sei sie als 
Antwort auf die in der Einleitung gestellten drei Fragen nochmals 
kurz zusammengefaßt. 

1. Ein unmittelbarer ursächlicher Zusammenhang zwischen Resistenz 
einerseitsund osmotischem Druck und H-Ionenkonzentration des Zellsaftes 
andererseits besteht nach allen vorliegenden Ergebnissen nicht. Die viel- 
fach weitgehende Übereinstimmung ihrer Änderungen mit denen der Resi- 
stenz ist daher als Parallelismus anzusehen, der möglicherweise von der 
Resistenzänderung mittelbar abhängt. 

2. Die Resistenz ist mit der Winterruhe der Pflanzen eng verknüpft, 
und diese wiederum hängt 
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3. vom veränderten Zustand des Plasmas ab, der nach der beobach- 
teten Viskositätserhöhung durch eine stärkere Hydratation der Plasma- 
kolloide zustande kommen dürfte. Gleichzeitig scheint — sicher bei Sazi- 
fraga — sich die Dichte des Plasmas zu ändern. 





Diese Arbeit wurde im Botanischen Institut der Universität Leipzig 
in der Zeit vom Sommer 1932 bis Winter 1934/35 auf Anregung von Heirn 
Professor Dr. W. RUHLAND angefertigt. Ihm und Herrn Professor Dr. 
F. BACHMANN sei für die stete Förderung der Arbeit aufrichtiger Dank 
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DIE WIRKUNG VON BLAUSÄURE 
AUF DIE KOHLENSÄUREASSIMILATION UND ATMUNG VON 
STICHOCOCCUS BACILLARIS. 


Von 
F. van DER PAAUW. 


Mit 2 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 17. Juli 1935.) 


Die Wirkung der Blausäure auf die Kohlensäureassimilation und 
Atmung von Chlorella ist von WARBURG (4, 5, 6) eingehend untersucht 
worden. Er arbeitete mit seinem bekannten Schüttelapparat und stellte 
dabei unter anderem folgendes fest: 

a) Die Atmung wird durch Zusatz von Blausäure beschleunigt; 

b) die Kohlensäureassimilation wird bei hoher Beleuchtungsstärke 
stark gehemmt; 

c) die Assimilation wird bei niedriger Beleuchtungsstärke nicht be- 
einfluBt ; 

d) die Assimilation unterhalb des Gaswechselgleichgewichtzustandes 
wird durch hohe Gaben von Blausäure nicht gehindert. 

Aus den Ergebnissen b—d hat WARBURG gefolgert: 

1. Blausäure hemmt die chemische Umwandlung von Kohlensäure 
in einen Akzeptor für das photochemische Primärprodukt; 

2. die photochemische Reaktion an sich, welche bei niedriger Licht- 
intensität den Vorgang der Assimilation reguliert, wird durch Blausäure 
nicht beeinflußt; 

3. Zwischenprodukte der Atmung werden direkt im Gegensatz zur 
Kohlensäure, also ohne Zwischenschaltung einer \dunkelchemischen Um- 
wandlung, photochemisch reduziert. 

Ich selbst arbeitete mit einem anderen Apparat und mit der Grün- 
alge Hormidium flaccidum, welche nicht, wie die Chlorella-Zellen in den 
Warsuraschen Versuchen, in einer Karbonat-Bikarbonatlösung suspen- 
diert worden war, sondern als Zellhäutchen auf ihrer Kulturflüssigkeit 
schwamm, und bin dabei zu abweichenden Ergebnissen gekommen (1). 
Die gefundenen Unterschiede waren aber nicht durch die verschiedene 
Apparatur bedingt, wie ich nachträglich gezeigt habe (2). Es war leider 
nicht möglich, den Einfluß der unterschiedlichen Behandlung der Zellen 
zu untersuchen und meine Versuche mit dem WARBURG-Apparat nach- 
zuprüfen, weil Hormidium durch eine Übertragung in einer Karbonat- 
Bikarbonatlösung geschädigt wird (2). 

Meine Versuche mit Hormidium haben damals folgendes ergeben: 

a) die Atmung wird durch geringe Dosen Blausäure beschleunigt 
und durch stärkere Dosen gehemmt; in einigen Fällen verläuft die Ände- 
rung der Atmungsintensitât parallel zu der Änderung der Assimilation. 
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b) die Assimilation wird bei hoher Bestrahlungsintensität durch 
geringe Konzentrationen der Blausäure beschleunigt, durch höhere Gaben 
gehemmt; 

c) die Assimilation bei niedriger Intensität verhält sich ungefähr 
wie die bei höherer, sie wird also beschleunigt oder gehemmt, jedoch 
ist die Hemmung etwas schwächer als bei hoher Lichtstärke ; 

d) die Assimilation unterhalb des Gaswechselgleichgewichtes wird 
ebenso glatt gehemmt wie oberhalb des Kompensationspunktes. 

Weiter konnte gezeigt werden, daß die Kohlensäureassimilation bei 
hoher und niedriger Lichtintensität und die Atmung im Dunkeln sich 
unter der Einwirkung verschiedener anderer äußerer Faktoren parallel 
verhalten. 

Auf Grund dieser Beobachtungen habe ich damals angenommen, daß 
die Beeinflussung der Teilvorgänge der Assimilation durch die äußeren 
Faktoren bei Hormidium, nicht wie bei Chlorella, primär ist. Primär ist 
vielmehr die Wirkung auf die Intensität des gesamten Lebensvorganges. 
Deshalb kommt die Wirkung der äußeren Faktoren auf die Assimilation 
mehr oder weniger durch Vermittlung innerer Reaktionen zustande. 
Diese durch Vermittlung zustandegekommenen Wirkungen auf den Vor- 
gang der Assimilation habe ich als indirekte Wirkung der äußeren Fak- 
toren auf die Assimilation von den direkten Wirkungen unterschieden. 
In dem Fall von Hormidium sind sie wahrscheinlich von größerem Ein- 
fluß als die von WARBURG bei Chlorella gefundenen direkten Wirkungen 
der äußeren Faktoren auf die einzelnen Teilvorgänge der Assimilation. 

Auf Grund der Ungleichheit unserer Versuchsergebnisse hatte ich 
geplant, den Einfluß von Blausäure auf die Assimilation und die Atmung 
einiger anderer Grünalgen vergleichend zu untersuchen. Äußerer Um- 
stände halber konnte dieser Plan nicht ausgeführt werden, vielmehr 
habe ich nur einige Versuche mit der Grünalge Stichococcus bacillaris 
gemacht. 

Diese Alge ist gegen den schädlichen Einfluß einer Karbonat-Bi- 
karbonatlösung unempfindlich, deshalb wurden die Versuche mit dem 
WARBURG-Apparat, der etwas einfacher als der von mir konstruierte 
ist, ausgeführt. Obwohl die Zahl der Versuche gering geblieben ist, 
konnte ich doch nachweisen, daß Stichococcus eine intermediäre Stellung 
einnimmt. Es soll gezeigt werden, daß für diese Alge folgendes gilt: 

a) Die Atmung wird durch Zusatz von !/o0000—"/s0o Mol. KCN ungefähr 
bis aufs Doppelte beschleunigt; 

b) und c) die Assimilation wird bei hoher und niedriger Bestrahlungs- 
intensität durch geringe Gaben Blausäure beschleunigt und durch größere 
Gaben gehemmt; die Hemmung bei niedriger Lichtstärke ist jedoch 
etwas geringer als bei hoher Beleuchtungsstärke ; 

d) die Assimilation ist unterhalb des Gaswechselgleichgewichtes gegen 
die höchsten verwendeten Blausäurekonzentrationen fast unempfindlich. 
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Methodik. 

Es wurde gearbeitet nach dem differentialmanometrischen Verfahren; der 
Inhalt der Kämmerchen betrug 19 oder 22,3 em?, sie waren ungefähr zur Hälfte 
mit Flüssigkeit gefüllt. Diese Flüssigkeit war eine Lösung von 0,0425 Mol. KHCO, 
und 0,0075 Mol. K,CO,, hierin wurden Stichococcus-Zellen, welche durch Zentri- 
fugieren einer vor dem Nordfenster in modifizierter EıLers-Lösung (VAN DER 
Paauw, 3) gezogenen Reinkultur erhalten waren, suspendiert. Die Temperatur 
war stets 20°. Die Kohlensäurekonzentration war im rmaß gegeben, wie sich 
aus Vorversuchen erwies. „‚Hohe‘‘ Lichtintensität bedeutet, daß die Assimilation 
von der Lichtstärke unabhängig ist, ,,niedrige‘‘ Intenstiät bedeutet, daß das Licht 
begrenzender Faktor der Assimilation ist. Die Lichtstärke wurde durch Veränderung 
der Entfernung der 75-Watt-PrıLıps-Lampe und Vorschaltung eines Drahtnetz- 
filters (VAN DER PAAUW, 1) variiert, gelegentlich wurde die Intensität obendrein 
durch Zwischenschaltung eines Widerstandes in den Stromkreis stärker geschwächt. 

Der Apparat wurde 300—400mal in der Minute geschüttelt, was für eine schnelle 
Einstellung des Gleichgewichtes genügte. 

Der p,,-Wert des Karbonatgemisches betrug 9,4. Die Cyanidkonzentration wird 
in Molen KCN angegeben, die Konzentration der freien Blausäure läßt sich dann 


berechnen aus der Formel x = Weer’ worin x die Konzentration der freien 


Blausäure, C die Gesamtkonzentration an Cyanid, H* die Wasserstoffionenkonzen- 
tration und K eine Konstante ist, welche bei 20° 5,2 x 10-10 * beträgt. 

Somit beträgt x = m 

Die Ergebnisse werden, um Raum zu ersparen, nicht alle tabellarisch ver- 
öffentlicht. Gewöhnlich wurde die Atmung oder die Assimilation nach Zugabe 
von Blausäure einige Male gemessen; durch Inter- oder Extrapolation wurde dann 
die Intensität der Prozesse ungefähr 150 Min. nach dem Zusatz festgestellt und in 
Prozente der ursprünglichen Intensität umgerechnet. 


Ergebnisse. 


Die Versuchsergebnisse sind in der Abb.1 graphisch dargestellt. 
Hier ist die Beziehung zwischen der Assimilationsgröße 150 Min. nach 
Zusatz der Blausäure in Prozenten der ursprünglichen Intensität und die 
Konzentration des Cyanids (ausgedrückt durch den negativen Logarith- 
mus der Konzentration) wiedergegeben worden. Die Abbildung zeigt 
4 Kurven: a stellt die scheinbare Assimilation bei hoher, 6 bei niedriger 
Intensität dar. (Unter „scheinbarer‘‘ Assimilation ist die experimentell 
bestimmte Assimilation, ohne Einführung einer Korrektur für die Atmung 
zu verstehen). c und d geben die Assimilation bei hoher und niedriger 
Lichtstärke nach Einführung dieser Korrektur wieder (,,wirkliche“ Assi- 
milation). Diese Atmungskorrektur wurde nach der üblichen Weise 
ausgeführt: Der im Dunkeln bestimmte Betrag der Atmung wurde zu 
dem Betrag der im Licht festgestellten Assimilation addiert. 

Die Intensität der Atmung im Dunkeln ohne Blausäurezusatz beträgt 
nur etwa 2—3% der Assimilation im starken Licht. Durch Zusatz 
von Blausäure wird die Atmung ungefähr um 100% beschleunigt. Die 
Atmungskorrektur bekommt dadurch eine größere Bedeutung, um so 


* Durch Interpolation berechnet aus den Zahlen von LANDOLT-BÜRNSTEIN. 
Planta Bd. 24. 24 
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mehr als die Assimilation gleichzeitig geschwächt wird. Die Atmung 
im Licht ist wahrscheinlich stärker als im Dunkeln (VAN DER PAAUW, 1); 
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Abb. 1. Assimilation 150 Min. nach Zusatz wech- 
selnder Mengen Cyanid in Prozenten der normalen 
Assimilation: a (.) und c (+) bei hoher Beleuch- 
tungsstärke; a ohne, c mit einer Korrektur für die 
Atmung; b (x) und d(O) bei niedriger Beleuch- 
tungsstärke; b ohne, d mit einer Korrektur für die 
Atmung. 
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der Fehler, welcher hierdurch 
bei der Korrektur gemacht 
wird, ist gering, wenn die 
Intensität der Assimilation 
groB ist. Die Kurven a und 
c sind wenig verschieden, nur 
bei stärkerer Hemmung der 
Assimilation kommt der At- 
mungskorrektur eine größere 
Bedeutung zu. 

Die ‚‚scheinbare‘‘ Assi- 
milation ist in hoher Be- 
strahlungsintensität bei einer 

Cyanidkonzentration von 
1/00 Mol. völlig gehemmt, 
die ‚wirkliche‘ Assimilation 
bleibt bei dieser und höherer 
Konzentration noch bestehen. 
Nach Zusatz geringerer Dosen 
Cyanid ist die Assimilation 
weniger geschwächt ; beieiner 


Konzentration von 1/,,% Mol. KCN wird sie sogar beschleunigt. 
Die „scheinbare‘‘ Assimilation bei niedriger Lichtstärke reagiert 
ungefähr in der gleichen Weise. Nur wird sie bei niedriger Konzen- 
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—/og Cyanid-Konzentration in Molen 
Abb. 2. Atmung 150 Min. nach Zusatz wechselnder 
‚ Mengen Cyanid in Prozenten der normalen Atmung. 


tration der Blausäure etwas 
stärker stimuliert als bei 
hoher Intensität der Bestrah- 
lung, und die Hemmung 
durch höhere Gaben von Blau- 
säure ist etwas geringer. Die 
Kurve d stellt die Assimila- 
tion nach Einführung der 
Atmungskorrektur dar. Da 
die Assimilation in schwachem 
Licht relativ gering ist, wer- 
den die Ergebnisse durch die 
Korrektur ziemlich stark ge- 
ändert. Die große Streuung 


der Daten ist wahrscheinlich auf die Ungenauigkeit dieser Korrektur 


zurückzuführen. 


Auf die Deutung der Kurve d’ werde ich unten zurückkommen. 
Wir ersehen also, daß sich die Kohlensäureassimilation bei Sticho- 


coccus Blausäure gegenüber ebenso wie bei Hormidium verhält: geringe 





auf die Kohlensäureassimilation und Atmung von Stichococcus bacillaris. 357 


Dosen Blausäure beschleunigen bei bei- 
den Algen die Assimilation, größere 
Gaben hemmen, und zwar etwas stär- 
ker bei hoher als bei niedriger Inten- 
sität der Bestrahlung. Es ist jedoch 
zweifelhaft, ob das letzte absolut fest- 
steht. Licht verstärkt wahrscheinlich 
auch die Intensität der Atmung, und 
der Grad der Verstärkung ist von 
der Lichtstärke abhängig (VAN DER 
Paauw, 1). Es ist deshalb möglich, 
daß das unterschiedliche Verhalten 
bei hoher und niedriger Intensität nur 
scheinbar ist, und mehr durch die 
Unmöglichkeit, den Einfluß der At- 
mungskohlensäure genau zu korri- 
gieren, bedingt ist. Da der Unter- 
schied aber ziemlich groß ist, so ist 
diese letzte Annahme nicht sehr wahr- 
scheinlich. 

Die Atmung von Stichococcus wird, 
wie schon früher gesagt, durch Zusatz 
von Blausäure stark beschleunigt. 
Die Beschleunigung beträgt in den 
meisten Fällen ungefähr 100% (Abb. 2) 
und ist daher noch stärker als bei 
Chlorella (nach WARBURG 20—57 %). 
Bei niedriger Dosis ist die Beschleuni- 
gung geringer. Diese Beschleunigung 
der Atmung durch Cyanidzusatz ist 
im Licht der neueren Untersuchungen 
über die Atmung recht interessant, 
und ich möchte hier die Aufmerk- 
samkeit der Atmungsphysiologen auf 
diese zur Zeit vielleicht schon wieder 
vergessene Tatsache lenken. 

Die Assimilation unterhalb des 
Gaswechselgleichgewichtes wird durch 
den Cyanidzusatz nur sehr wenig beein- 
flußt. In der Tabelle 1 sind einige 
Befunde zusammengefaßt. Durch Zu- 
satz von 1/59 Oder 1/99 Mol. KCN wird 
die Assimilation bei hoher Lichtstärke 
oberhalb des Gleichgewichts fast völlig 


Tabelle 1. Beeinflussung der Assimilation durch Zusatz hoher Gaben Cyanid mit und ohne Korrektur 


für die Atmung. 
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gehemmt (Spalte 8). Bei niedriger Lichtstärke wird mehr Sauerstoff 
aufgenommen als abgegeben (Spalte 10). Nach Einführung der Korrek- 
tur für die Atmung, welche stark beschleunigt ist, finden wir eine 
sehr hohe Intensität der (wirklichen) Assimilation (Spalte 11), diese ist 
selbst höher als die ursprüngliche Intensität vor dem Zusatz von Cyanid 
(Abb. 1 Kurve d’). 

Diese ‚Beschleunigung‘ der Assimilation kann unmöglich reell sein. 
Es läßt sich durch Zusatz von 1/,, oder 1/,, Mol. KCN zeigen, daß die 
Assimilation auch unterhalb des Gaswechselgleichgewichts gehemmt 
wird, weil die Assimilation bei hoher Lichtintensität dann ebenfalls 
unter die Gleichgewichtslage kommt. Ebenfalls ist die Assimilation 
bei niedriger Intensität auch nach der Einführung einer Atmungskorrektur 
zweifellos gehemmt. Deshalb ist es unmöglich, anzunehmen, daß der 
Zusatz von 1/,, oder !/,,, Mol. KCN eine Beschleunigung der (wirklichen) 
Assimilation in schwachem Licht bewirkt hat. 

Eine Erklärung dieser Tatsache könnte sein, daß die durch Cyanid- 
zusatz beschleunigte Atmung durch Licht anders beeinflußt wird als 
die normale Atmung und die Beschleunigung nur durch eine falsche 
Atmungskorrektur vorgetäuscht ist. Wahrscheinlich ist diese Annahme 
aber nicht, da die Intensität der Bestrahlung in diesen Versuchen sehr 
schwach war (die Assimilation lag ohne Blausäure nur ein wenig ober- 
halb des Gaswechselgleichgewichts) und die Atmung sicherlich nur sehr 
wenig beeinflußt hat. Wahrscheinlicher scheint die Annahme zu sein, 
daß die Sauerstoffabspaltung aus einem Zwischenprodukt erfolgt, das 
beim Vorgang der Atmung entsteht. In diesem Fall wird ja diese 
Abspaltung mit einem anderen Energieverbrauch verlaufen; aus diesem 
Zwischenprodukt wird dann durch die gleiche Energiemenge bei niedriger 
Bestrahlungsintensität mehr Sauerstoff abgespalten werden als aus 
freier Kohlensäure. 

Als Konsequenz dieser Hypothese würde sich ergeben, daß die Ein- 
führung einer Atmungskorrektur bei Assimilationsuntersuchungen einen 
“ beträchtlichen Fehler verursacht, und zwar nicht nur, weil die Atmung 
wahrscheinlich durch Licht verstärkt wird, sondern auch, weil die 
Assimilation von ‚„Atmungskohlensäure‘‘ unter geringerem Energie- 
aufwand als die von freier Kohlensäure verläuft. Es wird in vielen 
Fällen besser sein, diese Korrektur zu unterlassen, und nur die experi- 
mentell erfaßte, sogenannte scheinbare Assimilation als „echte“ Assi- 
milation der Kohlensäure zu betrachten. 

Eine andere Konsequenz würde sein, daß die bekannten Unter- 
suchungen von WARBURG und NEGELEIN (7) über den Energieumsatz 
bei der Assimilation, welche bei sehr niedriger Intensität der Bestrahlung 
ausgeführt sind, sich möglicherweise nur auf die Sauerstoffabspaltung 
aus Zwischenprodukten der Atmung beziehen, und daß ihre Schluß- 
folgerung, daß für die Abspaltung von einem Molekül Sauerstoff aus 
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einem Molekül Kohlensäure etwa 4 Lichtquanten erfordert werden, nur 
für die Abspaltung von einem Molekül Sauerstoff aus einem Zwischen- 
produkt der Atmung richtig ist. 

In der Einleitung habe ich erwähnt, daß WARBURG auf Grund des 
verschiedenen Verhaltens der Assimilation bei Chlorella bei niedriger 
und hoher Bestrahlungsintensität gefolgert hat, daß bei niedriger In- 
tensität eine gegen Blausäure unempfindliche photochemische Reaktion 
die totale Intensität der Assimilation reguliert, während bei hoher 
Strahlungsintensität eine gegen Temperatur und Blausäure empfindliche 
enzymatische Akzeptorbildung den ganzen Vorgang beherrscht. Bei Sticho- 
coccus und Hormidium wird die Assimilation bei niedriger Lichtintensität 
wohl durch Zusatz von Blausäure gehemmt, wenn auch weniger als bei 
hoher Intensität. Hier bleiben zwei Möglichkeiten zur Erklärung offen: 
Entweder ist die photochemische Reaktion bei Stichococcus und Hormidium 
wohl empfindlich gegenüber Blausäure, im Gegensatz zu Chlorella, so daß 
der primäre photochemische Mechanismus also grundverschieden sein 
würde, oder die Hemmung bei niedriger Bestrahlungsintensität wird 
dadurch verursacht, daß zwar die primäre photochemische Reaktion bei 
allen Organismen gegenüber Blausäure nicht empfindlich ist (wohl aber 
die enzymatische Reaktion), die Assimilation dann aber durch indirekte 
Wirkung (Stimulierung oder Schädigung des Organismus) geschwächt 
wird. Im Fall der höheren Bestrahlungsintensität werden sich direkte und 
indirekte Wirkung addieren, wodurch die Assimilation stärker gehemmt 
werden wird. Bei Hormidium habe ich mehrmals festgestellt, daß die 
Intensität der Assimilation unter Einfluß verschiedener äußerer Fak- 
toren geschwächt oder beschleunigt wurde, und daß sich die Atmung 
ebenso verhielt. Ich habe diese Tatsache zu erklären versucht, indem 
ich annahm, daß andere Lebensvorgänge durch die betreffenden Faktoren 
gehemmt oder beschleunigt wurden, und daß durch Vermittlung innerer 
Reaktionen wieder der Assimilationsvorgang beeinflußt wurde. Deshalb 
habe ich von einer indirekten Wirkung dieser äußeren Faktoren auf die 
Assimilation gesprochen. Die Wirkung der Blausäure kann man sich 
nun so denken, daß die Blausäure erstens die einzelnen Teilreaktionen 
der Assimilation direkt beeinflußt und zweitens durch Vermittlung 
innerer Reaktionsketten indirekt auf die Assimilation einwirkt. Bei 
Chlorella (WARBURG) würde diese letzte indirekte Wirkung von geringerer 
Bedeutung sein als bei Hormidium, wodurch hier die direkte Wirkung 
auf die einzelne Teilreaktion der Assimilation, die enzymatische Akzeptor- 
bildung, rein zur Geltung kommen könnte. 

Ich möchte hier bemerken, daß von einem parallelen Verhalten der 
Assimilation und der Atmung in den hier mitgeteilten Versuchen mit 
Stichococcus gar nicht die Rede sein kann. Nur die Beschleunigung 
der Assimilation durch geringe Cyanidgabe geht mit einer ungefähr 
gleich großen Zunahme der Atmung zusammen, was aber zufällig sein 
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kann. Bei Hormidium wurde dieses parallele Verhalten unter Einwirkung 
der Blausäure auch nur in einigen Fällen gefunden. Die meisten Bei- 
spiele dieses Parallelismus wurden bei dem Studium der Wirkung anderer 
äußerer Faktoren auf die Assimilation und die Atmung festgestellt. So 
konnte in einer früheren Mitteilung (3) gezeigt werden, daß die Atmung 
und die Assimilation von Stichococcus genau wie bei Hormidium ähnlich 
auf einen Temperaturwechsel reagieren (gleiche Temperaturkoeffizienten 
dieser beiden Vorgänge). 
Zusammenfassung. 


Durch Zusatz geringer Mengen Blausäure wird die Kohlensäure- 
assimilation von Stichococcus bacillaris bei hoher und niedriger Licht- 
intensität beschleunigt. Größere Dosen von Blausäure verursachen eine 
Hemmung der Assimilation; bei hoher Bestrahlungsintensität ist die 
Hemmung etwas stärker als bei niedriger. Diese Ergebnisse bestätigen 
die früher mit Hormidium erhaltenen Ergebnisse. Stichococcus unter- 
scheidet sich von dieser Grünalge dadurch, daß es nur mit sehr hohen 
Gaben an Blausäure möglich ist, die Assimilation unterhalb des Gas- 
wechselgleichgewichtes zu hemmen, und ähnelt hierin der von WARBURG 
untersuchten Chlorella. 

Die Atmung wird durch Blausäurezusatz stark beschleunigt. Auch 
hierin verhält sich Stichococcus wie Chlorella und unterschiedlich von 
Hormidium. 

Die Abspaltung von Sauerstoff aus Zwischenprodukten der Atmung 
verläuft wahrscheinlich unter geringerem Energieaufwand als die Ab- 
spaltung von Sauerstoff aus freier Kohlensäure. 


Vorliegende Arbeit wurde in dem ,,Laboratorium voor Technische Botanie‘“ 
in Delft (Holland) ausgeführt. Herrn Prof. Dr. G. van Irzrson jun. danke ich 
bestens für sein Interesse und seine wertvolle Kritik. 
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BEOBACHTUNGEN 
ÜBER DIE ERSTE TEILUNG IM POLLENKORN 
DER ANGIOSPERMEN. 


Von 
LOTHAR GEITLER 
(Wien). 
Mit ı8 Textabbildungen (101 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 14. Juli 1935.) 


Allgemeines. 

An die Mikrosporenkeimung bei den Angiospermen knüpfen sich 
Probleme allgemeiner und spezieller Art, die bisher kaum beachtet, 
noch viel weniger eingehend behandelt wurden. Es lohnt sich daher, 
auf sie in zusammenfassender, wenn auch vorläufig vielfach nur pro- 
grammatischer Darstellung einzugehen. 

Ein wesentliches dieser Probleme ist die Polarität der Pollenzelle, 
also die Frage, ob und in welcher Weise und aus welchen Gründen 
bestimmte Achsen vorhanden sind, die sich in der äußeren Gestalt 
oder der Lage der Teilungsebene ausdrücken. Ein anderes Problem 
bildet die inäquale Teilung, welche die kleine generative und die große 
vegetative (Pollenschlauch-) Zelle liefert. Damit im Zusammenhang 
stehen Fragen der Zelldifferenzierung überhaupt, der Kernplasmarelation 
und der Einwirkung des Plasmas als ,,Milieufaktors“ auf den Zellkern. 
Schließlich kann die erste Mitose im Pollenkorn aus methodischen 
Gründen und wegen bestimmter Eigentümlichkeiten des Ablaufs viel- 
leicht mit Vorteil auch zur Klärung des Mitosemechanismus heran- 
gezogen werden. 

In der Literatur findet sich seit STRASBURGERs Untersuchungen 
und den von ihnen ausgehenden Studien FRIEMANNs und WEFELSCHEID= 
keine Darstellung, welche die erste Teilung im Pollenkorn als solche 
zum Gegenstand hätte. In der ausgezeichneten Handbuchbearbeitung 
SCHNARFs sind daher kaum einige Andeutungen über dieses Thema ent- 
halten!. Auch die bekannte monographische Bearbeitung der Pollen- 
kornmorphologie durch FIscHEr beschäftigt sich nicht mit diesem Problem. 
Erst in jüngster Zeit haben Sax und EDMOND an einem Objekt (Trades- 
cantia reflexa) einige Teilfragen behandelt, jedoch fragmentarisch und 
anscheinend in Unkenntnis der Literatur (z.B. der Gedankengänge 
GoEBELs). In den zahlreichen Veröffentlichungen, die der Angiospermen- 
cytologie gewidmet sind, wird die erste Pollenteilung nur nebenbei 

1 Herrn Prof. K. SCHNARF, der mich durch Literaturbeschaffung unterstützte 


und mir auch sonst mit seiner Erfahrung oft zu Hilfe kam, danke ich auch an dieser 
Stelle für sein freundliches Entgegenkommen. 
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behandelt ; manche Bemerkungen und Abbildungen lassen jedoch weitere 
Schlüsse zu. 

Bewußt aufgeworfen und durch den Vergleich mit den Mikrosporen 
und Sporen der Gymnospermen, Farne und Moose in größerem Zusammen- 
hang betrachtet hat GoEBEL das Problem der Pola- 
ritat'. Pont hat GoEBELs Gedankengänge für den 
einfaltigen Pollen fortgesetzt. GOEBEL war es — trotz 
spärlichem Beobachtungsmaterial — klar, daß die 
Pollenkörner der Angiospermen eine Polarität über- 
haupt besitzen, und daß diese in Beziehung zur Lage 
in der Tetrade steht. 

Nach GoEBELs Meinung ist die Polarisierung um- 
run 4 von gekehrt wie bei den Gymnospermen: bei diesen erfolgt 
Er Rn | = die Prothalliumbildung an jener Seite der Mikrospore, 
Bildung der genera- die innen in der Tetrade liegt (vgl. z. B. Abb. 302—313 
tiven Zelle. Alkohol- yon Pinus in COULTER und CHAMBERLAIN). An den 
Fe, Mikrotom. Pollinien von Mazillaria stellte dagegen GOEBEL nach 
Zeichnungen HIRMERSs fest, daß die generative Zelle außen in der Tetrade 
gebildet wird und vermutet, daß sich alle Angiospermen so verhalten. 
Tatsächlich ist dies aber nicht der Fall, vielmehr kommen beide Möglich- 
keiten und auch noch andere vor (bei Allium z. B. liegt die generative 








d e 


Abb. 2. Narcissus angustifolius. a Späte Metakinese, b Metaphase, c Anaphase (a Pollenkorn 
im Quer-, b,c im Längsschnitt); d,e Polansichten zusammengehöriger Anaphaseplatten : 
rechts die des vegetativen, links des generativen Kerns. Bouin, Mikrotom. 


Zelle an einer radialen Wand). So erfolgt die Bildung der generativen 
Zelle nach außen, abgesehen von Orchidaceen (ob übrigens bei allen ?) 
bei Elodea (Wyuıe, Tafel III, Fig. 52—54), Acacia (NEWMAN) und 
Vaccinium vitis idaea (SAMUELSON), nach innen dagegen bei Erica (Abb. 1), 
bei Symplocarpus (DucsAr), bei Uvularia (Abb. 11), und wohl in den 
meisten Fällen einfaltigen Pollens (Abb. 2, vgl. auch den speziellen Teil) ?. 

1 Gosse: Organ., 3. Aufl., 8. 221, 1797, zum Teil ausführlicher, 2. Aufl., S. 1537. 


2 Nach Ponts und meinen Untersuchungen scheint die Falte immer an der 
Außenwand in der Tetrade zu liegen. 
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Ein Sonderfall besteht darin, daß die generative Zelle nicht in der Mitte 
der Innenwand, sondern an das eine Ende des Pollenkorns in die Ecke 
gerückt entsteht, wie dies schon STRASBURGER für Lilium feststellte 
(Abb. 3, vgl. auch GE&rTLER 1934, Abb.76); bei Allium entsteht die 
generative Zelle an einer radialen Wand (Abb. 4). 

Die Falten- und Keimporenbildungen gestatten ganz allgemein fest- 
zustellen, daß die Teilungsspindel nicht beliebig liegt. In Pollenkörnern 





Abb. 3. Anthericum sp. Pollenkörner nach der ersten Teilung; a im Längsschnitt, b um die 

lange Achse gegenüber a um 90° gedreht, c im Querschnitt (in ce wurde die Wand der 

generativen Zelle nicht eingezeichnet; die große seitenständige Vakuole punktiert); d, e Meta- 

phase, f späte Anaphase (d etwas schräger Querschnitt, e, f etwas schräge Längsschnitte). 
Ausstriche, Flem.-Benda. 


mit drei Falten steht die Spindel entweder parallel zu ihnen (Abb. 5, 6, 17!, 
Mercurialis perennis, Vaccinium, Erica) und dann radial in bezug auf die 
Tetrade, oder senkrecht zur Längserstreckung der Falten, also in der 
Tetrade tangential (Myricaria germanica nach FRISENDAHL, Caltha 
palustris). Im ersten Fall wird die generative Zelle am inneren (Erica) 


1 LAGERBERG gibt für Adoxa an, daß die Spindel keine bestimmte Lage be- 
sitzt, und daß daher die generative Zelle an beliebiger Stelle entsteht. Meine Be- 
obachtungen zeigen das Gegenteil (LAGERBERG kam wohl zu seiner Ansicht dadurch, 
daß die fast isodiametrischen Pollenkörner in Mikrotomschnitten oft deformiert 
sind und sich dann schwer orientieren lassen). 

25* 
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oder äußeren Pol (Vaccinium) angelegt, im zweiten kommt sie in einer 
der drei am Querschnitt sichtbaren Aussackungen zur Entwicklung. In 
den zahlreichen Fällen, wo die Lösung aus dem Tetradenverband früh- 
zeitig erfolgt und die Pole des Pollenkorns gleich ausgebildet werden, 


Wu 





Abb. 4. Allium nutans. a,b Tetraden mit verschiedener Anordnung der Pollenzellen 

(in a ist die 4. Zelle in Deckung mit der linken; in b ist die 4. Zelle herausgefallen); a vor, 

b nach der Teilung; c Metaphase, Zelle wie in b orientiert. a, b Bouin, Mikrotom, e Karmin- 

essigsäure; die Struktur der Kerne in b ist nach Ausstrichen, die mit. Flem.-Benda fixiert 
wurden, eingezeichnet. 


läßt sich allerdings nicht feststellen, ob die generative Zelle am inneren 
oder äußeren Pol bzw. in einer bestimmten Aussackung zu liegen kommt. 
Doch sind die Entstehungsorte der Falten und Keimporen jedenfalls 
bestimmt, wie z. B. bereits aus den korrespondierenden Lagen derselben in 

den Ericaceentetraden folgt: 


1, 
= r . . 
das Vorhandensein eines be- 
stimmten Bauplans der Pol- 
lenzelle wird dadurch schon 
i) äußerlich klar 1. 
sand Aus unseren bisherigen 
D Kenntnissen, die allerdings 
a b c 


sehr liickenhaft sind, scheint 
Abb. 5. Vicia cracca. a späte Anaphase, b mittlere a a ae 
Telophase, c nach der Teilung. Karminessigsäure. zu folge n, daß Je denfalls — 
Die in b wohl bereits vorhandenen Nukleolen sind spezifisch oder generisch fixier- 


— bee tes polares Verhalten vorhan- 
den ist, das von der Lage der Pollenzelle in der Tetrade (Pollen- 
mutterzelle) abhängt, nicht aber von AuBenbedingungen bestimmt wird 
und auch nicht durch Wirkungen des Anthereninhalts beeinflußt wird, der 
in bezug auf die Tetrade als Außenmedium aufgefaßt werden könnte ?. 


1 Die Lagebeziehung von Falten und Keimporen wird im übrigen über Anregung 
von Herrn Prof. F. KNOLL im hiesigen Institut durch Frl. DRAHOWZAL untersucht; 
die Angaben über die Faltenlage von Allium sind diesen Untersuchungen entnommen. 

2 Einen besonderen Fall dürften allerdings die Pollenkörner der Gräser dar- 
stellen. Wie SCHNARF fand (1931, S. 266 und mündliche Mitteilung), stehen die 
Tetradenzellen in einer Ebene parallel zur Flächenausdehnung des Tapetums; 
an der diesem zugekehrten Seite wird nach den Beobachtungen Frl. DRAHOWZALS 
die einzige Keimpore gebildet. Hier herrscht also immerhin eine bestimmte Lage- 
beziehung zum Sporangium. 
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Eine durch die Tetradenlage bestimmte Polarität findet sich auch 
bei Gymnospermen und bei manchen Farnen und Moosen !. Bei anderen 
Farnen und Moosen wird dagegen die Polarität erst bei der Keimung 
durch Außenfaktoren induziert, so in dem bekannten Fall von Equisetum, 
wo sich die Kernspindel parallel zum Lichteinfall einstellt, die das Rhizoid 
abtrennende Wand daher senkrecht dazu steht 2. 

Die Polarisierungsrichtung, die sich in der Lage der generativen 
Zelle ausdrückt, ist bei verschiedenen Angiospermen jedenfalls nicht 
die gleiche, wie GOEBEL annahm. So ist sie bei den nahe verwandten 
Gattungen Vaccinium und Erica gerade umgekehrt, und auch innerhalb 
der Liliaceen bestehen Unterschiede (Anthericum — Allium — Gasteria). 
Die Polarisierung des Plasmas steht jedoch auffallenderweise nicht in 
einfacher Beziehung zur Ausgestaltung der Membran; so ist z. B. die 
Faltenstehung bei Vaccinium und Erica die gleiche 3. 

Für das 

Zustandekommen der bestimmten Teilungslage 
sind zwei Umstände wesentlich: 1. der Ort, an welchem sich die Teilungs- 
spindel entwickelt; 2. die Richtung, in welcher die Spindelachse orien- 
tiert ist. 

Alle Beobachtungen zeigen, daß der primäre Pollenkern unmittelbar 
vor der Teilung an der gleichen Stelle liegt, an der sich die Spindel 
ausbildet; Ortsveränderungen des in Teilung befindlichen Kerns wurden 
niemals beobachtet. Diese Teilungslage des Kerns ist in allen näher unter- 
suchten Fällen nicht identisch mit der Lage in der Telophase der 2. Rei- 
fungsteilung. Der Kern vollführt vielmehr in der Zeit zwischen Abschluß 
der Reduktionsteilung und dem Beginn der Pollenteilung eine Wanderung. 
Gleichzeitig erfolgt im Plasma das bekannte Auftreten von Vakuolen, 
die bestimmte Lagen ‘zur Plasmaanhäufung einnehmen, in welcher der 
Kern liegt ; so befindet sich z. B. bei Anthericum der Kern in einer Ecke, 
gegenüber im Plasma eine große Vakuole (Abb. 3, vgl. auch GEITLER 
1934, Abb. 76); bei Gasteria und Verwandten liegt der Kern in einem 
Plasmahügel in der Mitte der Innenwand, während das übrige Plasma 
zahlreiche kleine Vakuolen enthält. Auf derartige Beziehungen hat schon 
Duacar hingewiesen. Eine ‚Erklärung‘ in dem Sinn, daß die Vakuolen 
die Lage des Kerns (der Spindel) „bestimmen“, wie dies manchmal 
versucht wurde, ist damit aber nicht gegeben; denn das Bestimmende 
kann nur das lebende Plasma sein. Der primäre Vorgang liegt jedenfalls 


1 Vgl. GoEBEL, 3. Aufl., S. 215f. 
2 In den Sporen von R dul c lanata (Lebermoos) stellt sich die erste Wand 





parallel zum Lichteinfall ein (unveröffentlichte Beobachtung); da andere Radula- 
Arten im Sporogon auskeimende (sog. „‚mehrzellige‘‘) Sporen besitzen, ließen sich 
hier wohl die Beziehungen zwischen induzierter und autonomer Polarität näher 


untersuchen. 
3 Für phylogenetisch-systematische Betrachtungen erscheint also diese wichtiger 


(vgl. Pont). 
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in der Beschaffenheit des Plasmas, das an bestimmten Stellen Vakuolen 
bildet, an eine bestimmte Stelle den Kern hinschiebt. 

Über die Richtung der Kernwanderung und das Zustandekommen 
der gesamten plasmatischen Architektonik läßt sich sagen, daß sie nicht 





Abb. 6. Adoza moschatellina. a vor der Teilung, b, c Metaphase in Seitenansicht, d, e im 
Flächenbild (d früher als e), f mittlere, g späte Anaphase, h, i sehr frühe Telophase, j nach 
der Teilung. Flem.-Benda, c, h—j Mikrotomschnitte, die anderen Ausstriche 
(sehr verschieden gute Fixierung!). 
durch die Entstehungsweise der Pollenzellen (ob simultan oder sukzedan) 
und nicht durch die Gestalt des Pollenkorns bestimmt werden. Beides 
folgt aus dem Vergleich von Bulbine (Abb. 7), Gasteria (GerTLer 1931, 
Abb. 77) und Verwandten einerseits, die simultane Teilung besitzen, und 
Narcissus (Abb. 2), Clivia u.a. andererseits, die sich sukzedan teilen; 





Abb. 7. Bulbine caulescens. a Metaphase in Seitenansicht, b im Flächenbild.' 
c späte Anaphase, d nach der Teilung. Flem.-Benda, Mikrotomschnitte (schlecht fixiert). 


bei allen ist das einfaltige Pollenkorn im wesentlichen gleich gebaut, 
und die Lage der Spindel und generativen Zelle — in der Mitte der 
flachen Innenwand — ist die gleiche. Umgekehrt können bei gleicher 
Entstehungsweise der Pollenzellen verschiedene Lagen der generativen 
Zellen vorkommen (bei Narcissus u. a. liegt die generative Zelle in der 
. Mitte der Innenwand, bei Lilium, Anthericum u.a. in der Ecke, obwohl 
alle sukzedane Teilung besitzen; bei Erica innen, bei Vaccinium außen, 
obwohl beide simultane Teilung besitzen). 

Das Ergebnis der Kernwanderung besteht in allen Fällen darin, daß 
der Kern wandständig ist bzw. an einer anderen Stelle als in der Telo- 
phase der 2. Reifungsteilung wieder wandständig wird. Dadurch, daß 
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die Spindelachse senkrecht zur benachbarten Wand orientiert ist, kommt 
die bekannte wandständige Lage der generativen Zelle zustande !. 

Die Erklärungsversuche für die bestimmte Lage des Kerns und der 
Spindelachse, die sich in der Literatur finden, sind nicht haltbar oder 
nicht allgemein anwendbar. DucGAar meint für Symplocarpus, daß die 
Spindel deshalb an der Innenwand steht, weil sie senkrecht zur größten 
Masse des Plasmas orientiert ist. Bei vielen anderen Pflanzen ist dies gar 
nicht der Fall. Sax und EpmonD geben für Tradescantia an, daß die 
Spindelachse senkrecht zur Achsenlage der 2. meiotischen Teilung steht 
(es ist nicht ersichtlich, wie sie zu dieser Auffassung kommen). Dies 
ist aber nicht der Fall bei Elodea, Ericaceen, Allium (Abb. 4), Uvularia 
(Abb. 11) 2. 

Daß Raumverhältnisse (bedingt durch die Zellform), obwohl sie im 
Einzelfall eine gewisse Rolle spielen können, nicht wesentlich beteiligt 
sind, zeigt der Vergleich von Vaccinium und Erica. In vielen Fällen 
„könnte“ sich die Spindel auch parallel zur Wand ausbilden. 

Eine bisher nicht beachtete Möglichkeit bestünde in einer Beeinflussung 
durch die 

Kernpolarität. 

Arten von Gasteria und Verwandten, besonders Allium nutans und 
obliquum lassen in der Prophase deutliche Polfelder erkennen (GEITLER 
1934, Abb. 104e—g; Abb. 8). Bei Allium ist leicht zu sehen, daß das Pol- 
feld verschieden orientiert sein kann: die Umbiegungsstellen der Chromo- 
somen sind gegen die Außenwand oder gegen die eine oder andere Seiten- 
wand des Pollenkerns gekehrt; die Teilungsrichtung ist dennoch immer die 
gleiche. Auch bei Gasteria und Aloë ist die Lage des Polfeldes nicht 
konstant. Doch herrscht hier insofern eine gewisse Regelmäßigkeit, als 
die langen Chromosomenschenkel + parallel untereinander und außer- 
dem parallel zur Ebene der Äquatorialplatte der ersten Teilung im Pollen- 
korn liegen und nach der gleichen Seite sehen (Abb. 8). Diese Anordnung 
hängt wohl damit zusammen, daß in der 2. meiotischen Anaphase ein 
„Umkippen‘ der Tochterplatten erfolgt (Abb. 9); die langen Chromo- 
somen kommen dadurch in den Telophasekernen tangential in bezug 
auf die Tetrade und parallel zur Außenwand des Pollenkorns zu liegen. 
Diese Orientierung wird später im wesentlichen beibehalten, obwohl der 
Kern von der Außenwand an die Innenseite wandert. Innerhalb dieser 
Ebene kommen aber Drehungen vor, so daß die Insertionsstellen der 
Chromosomen bei Betrachtung des Flächenbildes bald der Breit-, bald 
der Schmalseite des Pollenkorns zugekehrt sind (Abb. 8). 

Richtunggebend ist in allen Fällen, unabhängig von der Orientierung 
der Chromosomen, die Spindel selbst. In der Metakinese treten bereits 


1 Von dem abweichenden Verhalten (freie Zellbildung) der Cyperaceen sei hier 
abgesehen. — ? Bei Allium steht die Spindelachse fast in gleicher Richtung wie in 
der homöotypischen Teilung. 
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die ersten Spindelfasern senkrecht zur Wand, an der sich die Teilungs- 
figur ausbildet, auf (Abb. 15a); Spindeldrehungen kommen nicht vor 1. 

Die bestimmte Kern- und Spindellage, wie die plasmatische Archi- 
tektonik, ist bisher im positiven Sinn nicht befriedigend analysierbar. 
Das Vorhandensein einer plasmatischen Differenzierung, etwa nach Art 
der tierischen Eizellen, ist aber wohl anzunehmen. Sie hat wohl auch 
zur Folge, daß die generative Zelle sich von der vegetativen nicht nur 


©) © æ 
@) @) @ 
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Abb. 8. Gasteria ,,prolifera’*. Veränderungen von der mittleren Prophase (a) bis zur frühen 

Anaphase (i) im Flächenbild: b prophasische Kontraktion, c—f Metakinese, g, h Metaphase 

(g¢ früher als h); Chromosomen zum Teil optisch verkürzt (in a nicht alle eingezeichnet). 
Karminess ure. 


quantitativ (durch ihre Größe und den verschiedenen Gehalt von Inhalts- 
körpern), sondern auch qualitativ unterscheidet. Diese Auffassung ist 
allerdings vorläufig nur eine Hypothese. Ihre Prüfung müßte an einem 
Objekt erfolgen, das markante Einschlüsse im Plasma besitzt und eine 
länger dauernde Lebendbeobachtung vor und während der Teilung zulaBt : 
ein solches Objekt konnte ich bisher nicht auffinden. Unabhängig davon 
steht aber fest, daß eine quantitativ 

‘1 Die Unabhängigkeit der Achsenlage der Spindel vom Polfeld ist auch in 
anderen Fällen oft klar ersichclich, besonders dann, wenn Teilungen schnell auf- 
einanderfolgen; dies zeigt oft auffallend die Metakinese der homöotypischen Teilung 
in Pollenmutterzellen: die polar ausgerichteten Chromosomen des Interkinesekerns 
werden dann um 90° gedreht; an Objekten mit zahlreichen Chromosomen sehen 
diese Stadien wie ,, mt‘‘ aus (Abb. 10). 





Beobachtungen über die erste Teilung im Pollenkorn der Angiospermen. 369 


inäquale Teilung 


vorliegt. Wie in allen anderen Fällen ist die unmittelbare Ursache die 
Lage der Spindel: der eine Tochterkern rekonstruiert sich an der Wand, 





Abb. 9. Gasteria „prolifera‘‘, homöotypische Teilung. a Späte Anaphase, b sehr frühe 
Telophase: Umkippen der Tochterplatten infolge Spindelverlängerung und -krümmung. 


Karminessigsäure. 


(Nicht alle Chromosomen eingezeichnet.) 


der andere + von ihr entfernt. Für die Herstellung der bestimmten, 


geringen Größe der generativen Zelle kommen allerdings noch zwei weitere, 
bisher nicht beachtete Umstände hinzu. Wie fast allgemein bei Querwand- 


bildung in einem Phrag- 
moplasten ! wird der Ab- 
stand der Tochterkerne 
verringert ; während aber 
sonst beide Kerne sym- 
metrisch aufeinander zu- 
wandern, bleibt im Pol- 
lenkorn der wandständige 
Kern am Ort liegen, und 
der innenständige bewegt 
sich allein wandwärts; 
dadurch wird die Quer- 
wandnäher an der Pollen- 
wand gebildet, als dies 
sonst der Fall wäre. Der 
äußere Spindelpol ist also 





Abb, 10. Pollenmutterzelle von Antherieum sp. während 

der homöotypischen Metakinese: die linke Platte wird sich 

senkrecht auf die Bildebene, die rechte in der Ebene 
einstellen. Lichtbild. Karminessigsäure. 


in einer der Pollenwand anliegenden Plasmaschicht fest verankert, eine 
Verkürzung des Phragmoplasten zieht den inneren Spindelpol nach außen. 
Dieser Vorgang ist besonders auffallend und von Wichtigkeit, wenn die 
Metaphasespindel im Vergleich zum Durchmesser des Pollenkorns sehr 
lang ist und fast die ganze Zelle durchsetzt (Abb. 6, 11). Auch in anderen 
Fällen läßt sich feststellen, daß die Querwand näher der Pollenwand 
als die Äquatorialplatte liegt (Abb. 7). Dazu kommt als zweiter Faktor 
die verschiedene Rekonstruktion der Tochterkerne: der wandständige wird 


1 Nicht aber z. B. in manchen Moosprotonemen (WOESLER). 
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flacher als der innere ausgebildet, der sich mehr gegen die Trennungszone 
vorwölbt. Da die Querwand in der Mitte zwischen den einander zuge- 
kehrten Oberflächen der Tochterkerne, nicht in der Mitte ihrer Raum- 
zentren entsteht, wird sie auch durch diesen Vorgang gegen die Pollen- 
wand verschoben (Abb. 5b, 6h—j, 7, GEITLER 1934, Abb. 77d, e). 
Für die Gestalt der Spindel ist, wie seit STRASBURGER bekannt, 
in den meisten Fällen der stumpfe äußere Pol, welcher der Wand flach 





Abb. 11. Urularia grandiflora. a,b In der Entwicklung zurückgebliebene, geschrumpfte 

Tetraden aus einem Antherenfach mit sonst normalem Inhalt; c einkernige Pollenzelle im 

Querschnitt; d mittlere, e späte Anaphase, f sehr frühe Telophase, g etwas später als f, 
Polansicht, h nach der Teilung. Ausstriche. Flem.-Benda. 


aufsitzt, und der innere, mehr spitzige bezeichnend ; es ist also eine auf- 
fallende Querasymmetrie vorhanden (FRIEMANN, WEFELSCHEID, DUGGAR, 
Hevusser, LUBIMENKO; Abb. 2, 7a, 11d,e). Dieser Spindelbau drückt 
sich auffallend auch in den Polansichten der Ana- und Telophasen 
aus: die nach innen wandernden Chromosomen liegen dichter als die 
nach außen wandernden (Abb. 2, 11—14). Doch kommen auch symmetrisch 
gebaute Spindeln vor, die an beiden Polen stumpf (GAGER für Asclepias ; 
Anthericum Abb. 3d—f) oder ziemlich spitz sind (LAGERBERG für Adoxa: 
vgl. Abb. 6c). Wie Anthericum deutlich zeigt, weichen in diesen Fällen 
die Tochterplatten symmetrisch auseinander (Abb. 3f), und auch die 
jungen Telophasekerne zeigen keine auffallenden Unterschiede (GEITLER 
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1934, Abb. 76d). Die Ausbildung einer asymmetrischen Spindel ist 
also nicht die notwendige Bedingung für die inäquale Teilung im Pollen- 
korn’. Das gleiche gilt für die Regel, daß die Spindel relativ kurz 
ist. Bei Adoxa (LAGERBERG), Sambucus racemosa (SCHÜRHOFF), an- 
scheinend bei Cuscuta reflexa (nach dem Bild JoHRIS) und als neues 
Beispiel bei Uvularia (Abb. 11) durchsetzt die Spindel fast den ganzen 
Raum des Pollenkorns. Auch hier verläuft die Teilung aber immer inäqual 
(bei Adoza ist die generative Zelle allerdings verhältnismäßig groß, Abb. 6 j), 
und zwar dadurch, daß der eine Spindelpol an der Wand fixiert ist. 


br 4 8 =< 
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Abb. 12. Gasteria ,,prolifera“. a Mittlere Anaphase, Polansicht (Polfeldanordnung!) 

b—e mittlere bis späte Anaphasen in Polansicht, f—h sehr frühe Telophasen in Polansicht : 

es sind je zwei zusammengehörige Tochterplatten gezeichnet (im Bild oben die vegetative). 
Karminessigsäure. 


Eine bisher einzig dastehende Angabe macht FRISENDAHL für Myri- 
caria, wo die Spindel zunächst die ganze (?) Pollenzelle quer durchsetzt 
und die Äquatorialplatte nicht in der Mitte zwischen den Spindelpolen liegt, 
die Spindel sich aber nachträglich verkürzt und an einer Wand zusammen- 
zieht, so daß das Endergebnis das gewohnte ist. Diese Angaben bedürfen 
wohl der Nachprüfung ?. Spindelverkürzungen kommen im übrigen bei 
Metazoen vor; die 1. Richtungsspindel im Ei von Ophryotrocha ver- 
kürzt sich von der Meta- bis zur Telophase während ihrer Wanderung 
an die Eioberfläche. Bei dem Schmetterling Fumea casta befindet sich 
nach dem Bild SEıLERs (Tafel III, Fig. 14) die Äquatorialplatte der im Ei 
außen liegenden 2. Reifungsspindel nicht in der Mitte zwischen den Polen. 

1 Bei der Keimung der Mikrosporen der Gymnospermen ist die Spindel meist 
nicht asymmetrisch. — ? Ich fand in meinem fern vom Standort fixierten Material 
nur eben entstandene generative Zellen; danach ließ sich nur deren Bildung in 
einer der drei Aussackungen zwischen den Falten bestätigen. 
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Das genannte Bild SEILERs und ebenso die Bilder SrorcHs von der 
1. Reifungsspindel in amiktischen Eiern von Asplanchna und Synchaeta 
zeigen im übrigen, daß Spindeln bei radialer Lage an einer Zelloberfläche 
quer-asymmetrisch sein können !. Besonders das Verhalten von Fumea 
ist bemerkenswert, weil hier zwei gleichwertige Spindeln (der 2. Reifungs- 
teilung) verschieden gestaltet sind, und dies offensichtlich nur wegen 
ihrer verschiedenen Lagerung in der Zelle: die äußere ist asymmetrisch, 
ihr Pol, der die Zelloberfläche berührt, ist breit abgeflacht, der andere 
Pol schmäler, die Chromosomenplatte liegt ,,exzentrisch“ ; die im Eiinnern 
liegende Spindel ist dagegen normal ausgebildet. Bei den meisten tierischen 





ere 


Abb. 13. Gasteria angustifolia und (f) @. depressa. a—c Frühe bis späte Anaphasen, d sehr 

frühe Telophase, e Metaphase, f frühe, g späte Anaphase; Chromosomen zum Teil optisch 

verkürzt. In a—g liegt im Bild oben die vegetative, unten die generative Kernplatte. 
Ausstriche, Flem.-Benda. 


Richtungsspindeln finden sich keine derartigen Besonderheiten; bei den 
Pollenkörnern ist dagegen die Spindel meist quer-asymmetrisch gestaltet. 
Dennoch ‚„gelingt‘‘ die inäquale Teilung in beiden Fällen, ist also von 
der einen oder anderen Ausbildungsweise der Spindel unabhängig ?. 
Die 
ungleichartige Beschaffenheit der Tochterkerne, 

die schon STRASBURGER auffiel, ist seither viele Male erwähnt und ab- 
gebildet worden ; eingehende Beschreibungen und Deutungsversuche fehlen 
jedoch. Die allgemeine Sachlage ist kurz die, daß der generative Kern 
kleiner und ,,chromatinreicher“ als der vegetative erscheint; jener besitzt 
‘ auch kleinere Nukleolen als dieser. 


1 Der äußere Pol ist bei Asplanchna und Synchaeta stumpf, die ganze Spindel 
wird daher als „‚Reifungskegel‘‘ bezeichnet. — ? Bei der Mikrosporenkeimung der 
Gymnospermen scheinen keine asymmetrische Spindeln vorhanden zu sein; solche 
treten dagegen bei der Teilung des Zentralkerns im Archegon auf, welche die kleine 
Bauchkanalzelle und die große Eizelle liefert (vgl. z. B. Miyake). 
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Diese Unterschiede beruhen auf einer verschiedenen Rekonstruktion 
und sind bereits in den frühesten Telophasestadien erkennbar. An ge- 
eigneten Objekten mit chromatinreichen Ruhekernen, wie Gasteria 
(GEITLER 1934, Abb. 77), Uvularia (Abb. 11, 15), Allium (Abb. 14) u. a. läßt 
sich im wesentlichen folgendes feststellen. Die Zwischenräume zwischen 
den Chromosomen bzw. den in der Telophase sichtbar werdenden Chromo- 
nemata werden im vegetativen Kern größer als im generativen; die 
Kerne werden bei gleicher Chromatinmenge, die sie in der Anaphase 
erhalten haben, durch verschieden starke Ausbildung der Kerngrundsubstanz 
(Kernsaft, Karyolymphe) verschieden stark aufgelockert und dadurch ver- 
schieden groß. Dies ist der primäre Vorgang. Als weitere Veränderung, 
die wohl durch die erste kausal bedingt ist, erfolgt wahrscheinlich ein 
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Abb. 14. a,b Apicra sp., Quer- und Seitenansicht, Anaphasen; c, d Allium obliquum, späte 

Anaphasen in Polansicht, im Bild oben die vegetative, unten die generative Kernplatte; 

e Allium nutans, frühe Telophase (oben die vegetative, unten die generative Kernplatte): 


Nukleolenbildung, Beginn des Sichtbarwerdens der Chromozentren, Chromonemabau noch 
nicht deutlich erkennbar. c Bouin, Mikrotomschnitt, die anderen Ausstriche, Flem.-Benda. 





stärkeres Achromatischwerden durch weitergehenden ‚Abbau‘ des Chro- 
matins im vegetativen Kern. Das endgültige Aussehen dürfte also 
nicht allein auf einer verschieden starken ‚Verdünnung‘ des Chromatins 
beruhen !. 

Die Unterschiede in der chromatischen Dichte der Tochterkerne sind 
im übrigen bei verschiedenen Arten verschieden stark ausgeprägt. Bei 
Allium sind beide Kerne ziemlich ähnlich ausgebildet ?. Bei Uvularia 
erscheint dagegen der vegetative Kern nach seiner Fertigstellung homogen- 
achromatisch (bei schlechter Fixierung gerinnselig), während der genera- 
tive deutlichen Chromonemabau besitzt (Abb. 15b, e). Intermediär ver- 
halten sich Gasteria, Aloe, Bulbine (GEITLER 1934, Abb. 77e, f; Abb. 7d). 
Für Anthericum sind allgemein chromatinarme Kerne bezeichnend (die 
Masse der Chromosomen ist klein im Verhältnis zum Kernraum); in 
der Telophase tritt Grundsubstanz in großer Menge auf, so daß die Kerne 


1 Die späteren Veränderungen nach Fertigstellung der generativen Zelle werden 
hier nicht berücksichtigt. Es spielt dann wohl bereits die verschiedene Zukunft 
der beiden Kerne eine Rolle (Degeneration des vegetativen, Übergang des generativen 
zur Prophase). Hierüber müßten eigene Untersuchungen angestellt werden. 

2 Beide lassen deutlich Chromonemaquerschnitte und Chromozentren erkennen. 
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noch vor Fertigstellung der Querwand im Pollenkorn praktisch chromatin- 
frei erscheinen (GEITLER 1934, Abb. 76e). Die Rekonstruktion erfolgt im 
übrigen auch hier ungleich; der vegetative Kern wird infolge stärkerer 
Produktion von Kerngrundsubstanz stärker aufgebläht als der generative. 
Die telophasischen Veränderungen der Chromosomen erwecken oft 
den Eindruck, als ob ein Zeitunterschied in der Entwicklung vorhanden 
wäre; der generative Kern scheint seine telophasische Entwicklung 
langsamer als der vegetative durchzumachen. So sieht man auf Abb. 15c 
die Chromosomen des generativen Kerns ihrer Matrix noch kaum entblößt, 
während dieser Vorgang im vegetativen Kern schon weit vorgeschritten 
ist. Mit einer gewissen Berechtigung läßt sich also sagen, daß der generative 
Kern länger auf dem Telophasestadium verharrt, während der vegetative 
gleich in den Ruhezustand übergeht; doch ist damit nicht das Wesent- 
liche getroffen; wesentlich ist die verschieden starke Bildung von Kern- 
grundsubstanz infolge verschiedener Plasmawirkung (vgl. unten). 
Während der Telophase läßt sich an günstigen Objekten auch die 
Nukleolenbildung verfolgen. In Bestätigung der bekannten Befunde von 
Hertz ergibt sich, daß die primär gebildeten Nukleolen in bestimmter 
Zahl, Größe und in symmetrischer Lage in den Tochterkernen auftreten 
(da sie an bestimmten Stellen bestimmter Chromosomen — der SAT- 
Chromosomen — entstehen). Werden mehrere Nukleolen gebildet, so 
können sie, wie auch sonst, zusammenfließen. Entsprechend der dichteren 
anaphasischen Anordnung der Chromosomen des vegetativen Kerns in 
asymmetrischen Spindeln sieht man oft Bilder, wo im generativen 
Kern zwei Nukleolen nebeneinander, im vegetativen an der betreffenden 
Stelle ein entsprechend größerer Nukleolus liegt. Allium nutans mit 
2 SAT-Chromosomen (n = 16) hat 2 Nukleolen (Abb. 14), Allium obliquum 
mit 1 SAT-Chromosom (n = 8) hat 1 Nukleolus, Uvularia (n = 7) hat 
2 SAT-Chromosomen und 2 Nukleolen, ebenso Adoxa (n = 18, Abb. 6), 
Anthericum sp. bildet 4 Nukleolen und besitzt wohl 4 SAT-Chromosomen 
(n = 32, wohl 4 Chromosomensätze zu 8). Gasteria, Aloé und Apicra 
(wahrscheinlich auch Haworthia), die im wesentlichen das gleiche Idio- 
gramm haben (vgl. TAYLOR und Abb. 8), besitzen ein auffallendes SAT- 
Chromosom (Trabant am langen Schenkel eines langen Chromosoms) ; 
in der Telophase im Pollenkorn treten jedoch zwei etwas ungleich große 
Nukleolen auf (Abb. 16c). Es ist anzunehmen, daß eine zweite achroma- 
tische Lücke an einem Chromosom vorhanden ist; diese Stelle konnte 
aber bisher nicht aufgefunden werden. Während der Prophase des 
primären Pollenkerns ist nur ein einziger Nukleolus zu sehen, der in 
‘ das Ende des SAT-Chromosoms eingeschaltet ist (GEITLER 1934, 
Abb. 104a—<c); in Wirklichkeit müßte er das Vereinigungsprodukt 
zweier Nukleolen sein; der Zusammenhang des prophasischen Nukleolus 
mit einem zweiten Chromosom konnte aber ebenfalls nicht beobachtet 
werden. 
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Die Nukleolen zeigen allgemein eine bestimmte Größenbeziehung zum 
Kernvolumen (,,Nukleolus-Karyoplasma-Relation“). Dies ist auch im 
generativen und vegetativen Kern des Pollenkorns der Fall (vgl. die 
Abbildungen). Dieser Größenunterschied zeigt sich, ebenso wie die 
verschiedene chromatische Ausbildung, bereits in der frühen Telophase 
(Abb. 14e, 15c—e) zu einem Zeitpunkt, wo noch kaum die Anlage der 





Abb. 15. Uvularia grandiflora. a Späte Metakinese; b nach der Teilung; e frühe Telophase 
(etwas schräg gesehen); d mittlere Telophase; e generativer Kern in mittlerer Telophase 
(der vegetative wie in b). Ausstriche, Flem.-Benda. 


Querwand vorhanden ist, geschweige, daß die beiden Zellen schon fertig 
voneinander getrennt wären. 

Es drängt sich von selbst der Gedanke auf, daß die verschiedenartigen 
telophasischen Veränderungen und ihr Ergebnis einen Einzelfall jenes 
Erscheinungskomplexes bilden, der als 


Kernplasmarelation 
bezeichnet wird. In der allgemeinen Fassung bedeutet dieser Begriff, 
daß gleichsinnige Größenveränderungen von Zell- (Plasma-) Volumen 
und Kernvolumen auftreten; ihre Folge ist eine bestimmte Größen- 
beziehung beider. Die in letzter Zeit oft in den Vordergrund gerückten 
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Tatsachen der Beziehungen zwischen veränderter Chromosomenzahl 
(Chromatinmenge) in Polyploiden und Zellgröße bilden nur einen Sonder- 
fall. Im Fall der ersten Teilung im Pollenkorn handelt es sich im Gegenteil 
um zwei Kerne, die genau gleiche Chromatinmengen mitbekommen haben ; 
ihr Größenunterschied beruht auf verschiedener Bildung von Kerngrund- 
substanz, und zwar derart, daß jener Kern (der vegetative), der in einer 
größeren Plasmamenge liegt, mehr Grundsubstanz als der andere bildet. 
Dabei ist es bemerkenswert, daß die beiden Kerne zu dem Zeitpunkt, wo 
sie sich bilden, noch nicht durch eine Wand voneinander getrennt sind. 
Für die Entwicklung des generativen Kerns ist bereits die Tatsache 
ausschlaggebend, daß er nicht, wie der vegetative, allseitig von Plasma 
umgeben ist; außerdem wirken wohl auch der Spindelrest und der 
Phragmoplast „abdichtend“!. Nach dieser Vorstellung ist also im 
wesentlichen die verschiedene Ernährungsmöglichkeit der Kerne durch 
das Plasma die Ursache für das verschiedene, mit der Zellgröße überein- 
stimmende Kernwachstum. Der plasmatisch bedingte verschiedene Stoff- 
wechsel der Tochterkerne hat weiter zur Folge die verschieden starke 
Ausscheidung von Nukleolarsubstanz. Das Verhalten der Kerne im 
Pollenkorn gestattet die Abhängigkeit der Kernausbildung vom plasma- 
tischen Milieu so klar wie kaum in einem anderen Fall zu erkennen ?. 

Daß die verschiedene Größe und Ausbildung der beiden Kerne sich 
überhaupt dem Prinzip der Kernplasmarelation einfügt (Sax und EpMonp 
halten dies nicht für sicher), folgt sehr deutlich aus Beobachtungen bei 
Gasteria „prolifera‘‘, wo die Spindel gelegentlich in abnormer Lage 
zur Ausbildung kommt, in welchem Fall dann zwei gleich oder annähernd 
gleich große Zellen entstehen können: diese enthalten auch gleich große und 
gleich gebaute Kerne (Abb. 16a, b)?. Die Größen- und Bauunterschiede 
der Kerne im Pollenkorn stehen andererseits sicher nicht damit in Zu- 
sammenhang, daß der eine später zugrunde geht, der andere sich weiter- 
entwickelt. Dies folgt überzeugend aus dem Vergleich mit den Mikro- 
sporen der Gymnospermen, bei deren Keimung sich die gleichen Unter- 
schiede einstellen, aber umgekehrt wie bei den Angiospermen der kleine 
dichtere Kern zugrunde geht, der große, zunächst lockerer gebaute später 
die Spermakerne liefert; die chromatische Dichte der Rhizoidenkerne ist 
hier keinesfalls identisch mit einer Pyknose; diese stellt sich erst viel 
später ein (COULTER und CHAMBERLAIN halten dies im Text zu Fig. 302 
bis 313 nicht auseinander). 

Von geringerer allgemeiner Bedeutung, jedoch sehr charakteristisch 
sind telophasische Unterschiede der Kerne, die sich bei asymmetrischer 

1 Es gibt auch andere Fälle, wo sich die Kernplasmarelation vor Bildung der 
Querwand ähnlich geltend macht (Eikern und Bauchkanalkern bei Dioon; vgl. 
CHAMBERLAIN, Tafel 15, Fig. 34, 35). — ? Zunächst ist dabei nur an quantitative 
Unterschiede zu denken; für die Wirkung qualitativer Unterschiede fehlt vorläufig 
jeder Anhaltspunkt. — * Die gleiche Beobachtung machte schon ROSENBERG bei 
Drosera rotundifolia, longifolia und ihrem Bastard. 
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Ausbildung der Spindel einstellen. Sie leiten zu dem heutzutage noch 
immer problematischen Thema der 


Chr bewegungen während der Mitose 

iiber. Die telophasische generative Chromosomenplatte ist in typischen 
Fallen flacher ausgebreitet als die vegetative; dieser Unterschied zeigt 
sich oft bereits in der späten Anaphase, wo die generativen Chromosomen 
stärker auseinanderspreizen (Abb: 2c, 5a, 6g—i, 7d, lle—g, 14a, b). 
In der frühesten Telophase erfolgen gleichzeitig mit der Verkürzung 
und Verdickung charakteristische Einkrümmungen und Schlängelungen 
der Chromosomen, die besonders an langen Chromosomen sehr auffallend 
werden (Abb. 12f—h, 13d); sie bewirken die Unterbringung der Chromo- 
somen im Kernraum und machen den Eindruck autonomer Bewegungen. 
In der generativen Platte spielen sich die Einkrümmungen vorwiegend 
in der Plattenebene ab, in der vegetativen dagegen vorwiegend parallel 
zur Längsachse der Spindel 1. 

Das verschieden starke Auseinanderspreizen der Chromosomenschenkel 
in der späten Anaphase ist ein Sonderproblem des Mitosemechanismus. 
Es steht jedenfalls mit der Querasymmetrie der Spindel in ursächlichem 
Zusammenhang. Vielleicht spielt außerdem die — allerdings gering: 
fügige — Verlängerung der Anaphasespindel eine gewisse Rolle, die sich 
bei Gasteria, Narcissus, Sparmannia u.a. beobachten läßt (durch 
Messungen von Zeichenapparatskizzen): da der äußere Spindelpol fest 
verankert ist, werden dadurch die nach innen wandernden Chromosomen 
in der gleichen Zeit einen größeren Weg gegenüber dem umgebenden 
Medium zurücklegen und einen größeren Widerstand in ihm erfahren. 
Die frühen Anaphasebewegungen verlaufen aber immer ganz symmetrisch 
(Abb. 13). 

Auch der Mechanismus der Metakinese ist noch problematisch. Die 
Beobachtungen in Pollenkörnern haben wenigstens den Vorteil großer 
Klarheit in deskriptiver Hinsicht. Das Studium meiner Objekte zeigt, 
daß die Bewegungen, welche die Chromosomen bis zur Anaphase aus- 
führen, komplizierter sind, als meist angenommen wird und als sie z. B. 
in dem Schema Biiak< (Abb. 8) dargestellt: werden. Die Bewegungen 
bestehen nicht nur in einer Wanderung der Spindelinsertionsstellen in den 
Spindeläquator (Abb. 15a), sondern auch in — besonders an langen 
Chromosomen auffallenden — Drehungen in der Âquatorialebene, durch 
die eine nachträglich + regelmäßige radiale Anordnung erreicht wird; 
gleichzeitig werden aus der Platte heraushängende Chromosomenschenkel 
in die Ebene gebracht; diese Bewegungen kommen allerdings nicht immer 
zum Ziel (Abb. 8). Bei Gasteria und Verwandten wirkt im übrigen die 
Polfeldanordnung nach, oft so stark, daB die fertiggestellte Aquatorialplatte 





1 Die gleichen Vorgänge stellen wohl die Bilder Mryakes von der Teilung 
des Zentralkernes im Archegon von Picea dar. 


Planta Bd. 24. 26 
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und daher auch die Tochterplatten eine gleichsinnige Orientierung 
der langen Chromosomen zeigen (Abb. 8g—i). Das Hindernis für die 
Erreichung einer radiären Platte ist hier wohl Raummangel in der Zelle. 
Jedenfalls läßt sich aus den Bildern deutlich ersehen, daß außer der 
Bewegung der Spindelanheftungsstellen auch noch weitgehende Drehungen 
der Chromosomenschenkel ausgeführt werden. 

Die Metakinese beginnt im Pollenkorn, wie auch sonst, mit einer 
Kontraktion des Spirems (Zeitpunkt der Polkappen- und Spindelbildung). 
Eine nachträgliche Verteilung der Chromosomen über die Spindel, wie sie 
SCHAEDE für Wurzelspitzenkerne von Allium u.a. angibt, konnte ich 





Abb. 16. a, b Gasteria „prolifera‘, abnorme Teilung im Pollenkorn, welche zwei gleich 

große Zellen geliefert hat; c G. angustifolia, generativer und vegetativer Kern in sehr später 

Telophase, mit je einem kleinen und einem großen Nukleolus. a, b Karminessigsäure, 
ce Ausstrich. Flem.-Benda. 


niemals beobachten !. Vielmehr beginnen die Anheftungsstellen wnmittel- 
bar in den Äquator zu wandern, wobei die Krümmungen der Spirem- 
chromosomen zunächst noch erhalten bleiben; allmählich erfolgt die 
Glättung und Einordnung auch der langen Schenkel in die Platte (Abb. 8). 

Die Einwanderung der Chromosomen in den Äquator nach der pro- 
phasischen Kontraktion ist verhältnismäßig leicht bei Sparmannia zu 
verfolgen, da zahlreiche kleine Chromosomen vorhanden sind ?. Die Meta- 
kinese ist in diesem Fall dadurch besonders auffallend, daß im Gegensatz 
zu den bisher näher untersuchten Fällen — deren Zahl allerdings sehr 
klein ist — die Einordnung der Chromosomen nicht gleichzeitig erfolgt, 
wodurch auf den ersten Blick hin sehr eigenartig erscheinende Anord- 
nungen zustande kommen (Abb. 17, 18). Die Chromosomen, welche an 
der der Pollenwand zugekehrten Seite des Kernes liegen, erreichen die 
Äquatorialplatte früher als die an der anderen Seite liegenden. Zudem 
ist das innere Kernende während der Prophase meist etwas zugespitzt 
(der Kern birnförmig), und das gleiche Aussehen zeigt das Stadium der 
frühen Metakinese (Ende der prophasischen Kontraktion; Abb. 18c). 
Es bleibt so ein mittlerer Chromosomenstreifen lange erhalten (Abb. 18h). 
Außerdem liegt die Äquatorialplatte nicht in der Mitte des Prophase- 
“ kerns, sondern wandwärts verschoben. In diesem Verhalten drücken 

1 Es scheint mir, daß ScHarpes Bilder durch die Ausglättung der langen 
Chr henkel parallel zur Spindellängsachse vorgetäuscht waren. 

3 Nach STENAR haploid etwa 80! In meinen Figuren sind aus Gründen der 
Deutlichkeit nicht alle Chromosomen eingezeichnet. 
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Abb. 17. Sparmannia africana. & Pollenkern vor der Teilung, b nach der Teilung, gegenüber 

a um 90° um die Längsachse gedreht, c vor der Teilung, im Querschnitt, d mittlere Meta- 

kinese, e—g Metaphasen, h—l frühe bis späte Anaphasen, m Telophase, e, k Ausstriche, 
Flem.-Benda, die anderen Karminessigsäure. 
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sich auffallend die durch Kernlage und Kernform bedingten, der inäqualen 
Teilung im Pollenkorn wesentlichen Eigentümlichkeiten aus. In somatischen 
Mitosen (Antherenwand, Nuzellus, Kron- und Kelchblätter) verläuft die 
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Abb. 18. Sparmannia africana. a Mittlere Prophase, b Héhepunkt der prophasischen Kon- 


traktion, c—i auf rfolgende Stadien der Metakinese. Karminessigsäure: nur ein Teil 
der Chromosomen eingezeichnet. 








Metakinese ganz normal symmetrisch, wie es der hier symmetrisch aus- 
gebildeten Spindel entspricht. 


Besprechung der Einzelfälle. 

Methodisches. Zur Untersuchung kamen teils Ausstriche, die meist mit Flemming- 
Benda oder Champy fixiert wurden; da die Spindel infolge der Güte der Fixierung 
oft sehr schwer sichtbar war, wurde auch mit Flemming oder Bouin fixiert. Außerdem 
wurden angeschnittene Antheren in Flemming- Benda, Flemming, Bouin oder Alkohol- 
Eisessig (3:1) fixiert und mit dem Mikrotom geschnitten. 

Für viele Zwecke leistete die Untersuchung des ausgedrückten Anthereninhalts 
in Karminessigsäure gute Dienste. Diese Methode ist aber unbrauchbar für die 
genaue Feststellung der Lagebeziehung der Zellinhaltskörper. So liegt die Äqua- 
torialplatte in Karminessigsäurepräparaten der Pollenwand stärker genähert als 
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in allen anderen Präparaten (offenbar durch Quellung des Plasmas werden auch 
die Vakuolen stark eingeengt); die Lagen in einigen Figuren der Abb. 17 und 18 
sind z. B. nicht ganz richtig. Da die Tochterplatten annähernd richtig liegen, 
kann eine sehr starke Verlängerung der Spindel während der Anaphase vorgetäuscht 
werden. 

Zur Färbung diente meist die Gentianaviolett-Jodjodkali-Methode nach Gram, 
die jeder anderen Färbung gleichwertig, aber weniger zeitraubend ist, außerdem 
Safranin-Lichtgrün und Eisenhämatoxylin !. In einigen Fällen wurde FEULGENS 
Nuklealfärbung verwendet; es zeigte sich, daß die auch nach anderen Methoden als 
Chromatin anzusprechenden Strukturen positive Reaktion ergaben. 

Die erste Teilung im Pollenkorn und soweit möglich die Orientierung 
der Pollenzellen innerhalb der Tetraden wurde in folgenden Fällen unter- 
sucht (Objekte, deren Untersuchung nur Mißerfolge ergab, sind weg- 
gelassen). 

Erica persoluta (Abb. 1). Mikrotomschnitte, Alkohol-Eisessig. 

Die generative Zelle liegt innen in der Tetrade. Außer dem Bild von 
SAMUELSON, das für Vaccinium das umgekehrte Verhalten zeigt, sind mir 
aus der Literatur keine Angaben über Ericaceen bekannt; eine ver- 
gleichende Untersuchung würde sich also lohnen. 

Caltha palustris. Karminessigsäure; Alkohol-Eisessig, Mikrotom- 
schnitte. 

Der Pollen hat drei Falten, die generative Zellen wird immer in einer 
der drei Aussackungen zwischen den Falten abgegeben, die Spindel steht 
also senkrecht zum Verlauf der Falten (wie z. B. bei Myricaria). Da die 
Pollenkörner sich frühzeitig isolieren und keine Unterschiede zwischen 
innerem und äußerem Pol aufweisen, ist die Lage der Falten in bezug 
auf die Tetraden unsicher; die Falten verbinden aber wahrscheinlich in 
Analogie zu anderen Objekten (nach den Untersuchungen Frl. Dra- 
HOWZAL~) die beiden Pole, stehen also radial in der Tetrade. Die ver- 
schiedene Auflockerung der Tochterkerne in der Telophase ist sehr 
deutlich. 

Trichostigma peruvianum. Alkohol-Eisessig, Mikrotomschnitte. 

Lage der generativen Zelle in meinem Material nicht sicher feststellbar. 
Die Spindel ist nicht querasymmetrisch, sondern an beiden Polen stumpf. 

M yricaria germanica. Alkohol-Eisessig, Mikrotomschnitte. 

Da Teilungsstadien fehlten, konnte nur die Angabe FRISENDAHL: 
bestätigt werden, daß die generative Zelle in einer der drei Aussackungen 
zwischen den Falten entsteht. 

Mercurialis perennis. Karminessigsäure. 

Der Pollen ist dreifaltig, die Spindel steht parallel zum Verlauf der 
Falten, also wahrscheinlich in bezug auf die Tetrade radial. 

1 Die in der Literatur wiederholt geäußerte Meinung, daß GRAaMm-Präparate 
sehr bald ausbleichen [neuerdings F. H. Smıt#: The Use of Pierie Acid with the 
Gram Stain in Plant Cytology, Stain. Techn. 9 (1934)], ist mir unverständlich. 
Ich besitze 9 Jahre alte Präparate, die unverändert sind. Bedingung ist natürlich, 
daß der Kanadabalsam keine Säure enthält. 
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Vicia cracca und faba (Abb. 5). Karminessigsäure ; FLEXMING-BENDA- 
Ausstriche. 

Die Spindel steht parallel zu den drei Falten und zur Längsachse 
des Pollenkorns, in bezug auf die Tetrade also vermutlich radial. Die 
Asymmetrie der Tochterplatten in der späten Anaphase ist meist auf- 
fallend (Abb. a), ebenso die verschiedene Rekonstruktion der Telophase- 
kerne unter verschieden starker Bildung von Kerngrundsubstanz (b); nach 
Abschluß der Teilung erscheint der vegetative Kern fast chromatinfrei. 

Adoxa moschatellina (Abb. 6). FLEMMING-BENDA-Ausstriche ; Karmin- 
essigsäure; Alkohol-Eisessig, Mikrotomschnitte. 

Im Gegensatz zu LAGERBERG fand ich die Spindelstellung konstant! 
und so wie bei Mercurialis und Vicia (der Pollen ist ebenfalls dreifaltig). 
Die Chromosomenzahl in Exemplaren aus dem Wiener Prater und aus 
Lunz beträgt n = 18, wie schon LAGERBERG feststellte. Die Spindel ist 
auffallend lang und erscheint nur wenig asymmetrisch ; sie durchsetzt aber 
nicht die ganze Zelle (Abb.c). In der späten Anaphase stellten sich die 
typische Ausbreitung der generativen und die Zusammenziehung der vege- 
tativen Platte ein (g—i). Die Äquatorialplatte liegt in der Mitte zwischen 
den Spindelpolen, daher nicht genau in der Mitte der Zelle (b,c). Die 
Scheidewand liegt ziemlich weit gegen das Zellinnere gerückt, der Größen- 
unterschied zwischen generativer und vegetativer Zelle ist daher relativ 
gering. Die gesamte Teilungsfigur ist, wie auch der chromatinreiche 
Ruhekern von Adoxa überhaupt, im Vergleich zur Zelle groß. 

Sparmannia africana (Abb. 17, 18). FLEMMING-BENDA-Ausstriche ; 
Karminessigsäure; Alkohol-Eisessig, Mikrotomschnitte. 

Die Pollenbildung wurde von STENAR untersucht, ohne daß auf die 
hier erörterten Probleme eingegangen wurde. Auffallend ist die schon 
von ihm festgestellte hohe Chromosomenzahl (haploid etwa 80); die 
Chromosomen sind auch sehr klein. 

Die Spindel steht, wie in den vorigen Fällen, parallel zu den drei 
Falten. Die Orientierung innerhalb des Tetradenverbandes ließ sich fest- 
stellen : die Falten liegen in der Tetrade radial und an korrespondierenden 
Stellen wie bei Ericaceen. Die Spindel steht also radial in bezug auf die 
Tetrade. Die Metaphasespindel ist ziemlich breit und deutlich quer- 
asymmetrisch ; der innere Pol ist flach abgerundet, der äußere sitzt in der 
Wandschicht flach ausgebreitet. In der äußeren Spindelhälfte sind die 
Spindelfasern deutlicher als in der inneren sichtbar (Abb. 17f—h), was 
wohl, obgleich durch die Fixierung übertrieben, einen wesentlichen Zug der 
Organisation der Spindel ausmacht. Die Metaphaseplatte ist nicht flach, 
sondern folgt der Pollenwand; während der Anaphase gleicht sich die 
Durchbiegung der nach innen wandernden Tochterplatte aus, in der 
anderen wird sie beibehalten (Abb. 17 i—m) ?. 

! Nur leichte Schwankungen um die Längsachse kommen vor. 

2 In Karminessigsäurepräparaten bleibt die Plattenform nicht richtig erhalten. 
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Die auffallende Metakinese wurde im allgemeinen Teil besprochen 
(S. 378). Aus Abb. 18a—c ist ersichtlich, daß der Nukleolus während der 
Prophase allmählich ,,abschmilzt“, nicht aber, wie dies manchmal an- 
gegeben wird, in kleinere Stücke zerfällt, die angeblich ins Plasma aus- 
gestoßen werden. 

Convallaria majalis, Ruscus hypoglossum, Lilium regale. Karmin- 
essigsäure. 

Diese Arten besitzen sukzedane Pollenentstehung (vgl. SCHNARF) und 
einfaltigen Pollen. Die generative Zelle entsteht in einer Ecke, nicht 
in der Mitte, der inneren, der Falte gegenüber liegenden Pollenwand, 
also ebenso wie bei Anthericum (STRASBURGER, GEITLER 1934, Abb. 76; 
Abb. 3). Die Falte liegt in der Tetrade außen. An welchem Ende die 
generative Zelle in bezug auf die Tetrade liegt, konnte nicht festgestellt 
werden. 

Anthericum sp. (Abb. 3; GEITLER 1934, Abb. 76). FLEMMING-BENDA- 
Ausstriche, Karminessigsäure !. 

Pollenbildung sukzedan; Pollen einfaltig, Falte an der Außenseite in 
der Tetrade. Die generative Zelle entsteht wie in den vorigen Fällen. 
Die Spindel ist symmetrisch (vgl. den allgemeinen Teil, S. 370). 

Bulbine caulescens (Abb. 7). FLEMMING-BRNDA-Ausstriche; Flemming, 
Mikrotomschnitte; Karminessigsäure. 

Pollenbildung simultan (für B. longiscapa bereits durch SÜSSENGUTH 
festgestelit); Pollen einfaltig, Falte außen, generative Zelle in der Mitte 
der Innenwand. Die Pollenkörner zeigen nur ein geringes Streckungs- 
wachstum, sind also in der Richtung der Falte wenig länger als senkrecht 
dazu (Abb. b, d). Spindel am inneren Pol abgerundet-kegelig, am äußeren 
flach (a). An der Faltenseite liegen mehrere Vakuolen im Plasma. Tochter- 
platten und Rekonstruktion typisch verschieden (c, d). Chromosomen- 
zahl n = 7 (b) 2. 

Gasteria cheilophylla, angustifolia, depressa, ,,prolifera’ (Abb. 8, 9, 12, 
13, 16). FLEMMInG-BENDA-Ausstriche, Champy, Alkohol-Eisessig, Karmin- 
essigsäure. 

Pollenbildung simultan, Pollen einfaltig, Stellung der generativen 
Zelle wie bei Bulbine; n = 7 (TAYLOR, FERGUSON) à. 

Die als ‚„prolifera‘‘ geführte Art besitzt Störungen der Reduktions- 
teilung (oft Elimination eines Chromosomenpaars, manchmal überzählige 
Chromosomen in Pollenkörnern). Außerdem zeigt sie manchmal jenes 
von Tuan geschilderte abnorme Verhalten, das darin besteht, daß 
die Chromonemaspiralen der heterotypischen Chromosomen in der 


1 Die Art wird im Wiener Botanischen Garten als A. Benaryi hort. geführt. 
Da leichte Störungen bei der Reduktionsteilung vorkommen, handelt es sich wohl 
um einen Bastard (n — 32, wie bei A. Liliago). Der Samenansatz ist aber ganz 
normal. — ? MÜLLER gibt für B.annua n = 13 an ( ?). — * Über die Ungenauigkeit in 
der bisherigen Wiedergabe des Idiogramms mit nureinem SAT-Chromosom vgl. 8.374. 
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homöotypischen Teilung erhalten bleiben. Es ist wohl kein Zufall, daß 
gerade bei dieser Pflanze auch abnorme Spindelstellungen im Pollenkorn 
vorkommen (Abb. 16). 

Apicra sp., Aloe humilis var. echinata (Abb. 14). 

Wie Gasteria. 

Narcissus angustifolius Curt. (Abb. 2). Standort: Lunz. Karmin- 
essigsäure; Bouin, Mikrotomschnitte. 

Pollenbildung sukzedan, Pollen einfaltig, Falte in der Tewade außen, 
generative Zelle in der Mitte der gegenüberliegenden Innenwand oder 
an ihr seitlich etwas verschoben; n = 7 (über die Karyologie der Gattung 
vgl. FERNANDES). Spindel und Tochterplatten deutlich quer-asymme- 
trisch. 

Clivia miniata; Arthropodium cirrhatum. Karminessigsäure; Bouin, 
Mikrotomschnitte. 

Pollenbildung sukzedan, Pollen einfaltig, Falte außen, generative 
Zelle in der Mitte der Innenwand. 

Uvularia grandijlora (Abb. 11, 15; GEITLER 1934, Abb. 105). Aus- 
striche Flemming-Benda, Champy; Karminessigsäure. 

Pollenbildung sukzedan (ALDEN für U. sessilifolia). Pollen mit zwei 
Längsfalten (FiscHer gibt nur eine Falte an — ?), die in der Tetrade außen 
entstehen. Das Idiogramm hat schon BELLING geschildert. Die generative 
Zelle entsteht wie bei Narcissus usw. Die Spindel ist auffallend lang, 
ihre Asymmetrie wenig ausgeprägt. Die verschiedenartige Rekonstruktion 
der Tochterkerne ist sehr deutlich. 

Allium nutans und obliquum (Abb. 4, 14, GEITLER 1934, Abb. 104 e—g). 
Ausstriche Flemming-Benda; Karminessigsäure; Bouin, Mikrotom- 
schnitte. 

Pollenbildung sukzedan. Die eine Falte jedes Pollenkorns liegt in 
der Tetrade außen, jedoch etwas verschoben, und zwar so, daß die Falten 
von je zwei Schwesterzellen auseinandergerückt sind (Abb. 4). Die Teilung 
spielt sich an der Trennungswand von je zwei Schwesterzellen ab, also 
der Falte gegenüber. Die Spindel steht fast in der gleichen Richtung 
wie in der homöotypischen Teilung (etwas geneigt zu ihr). Das sehr 
deutliche Polfeld ist gegenüber der Lage in der homöotypischen Telophase 
verschoben und zeigt keine bestimmte Orientierung zur Spindelachse im 
Pollenkorn. Spindel asymmetrisch (Abb. 14c—e). Die Nukleolen sind 
in der Telophase sehr früh erkennbar (2 Nukleolen bei nutans, n — 16, 
1 Nukleolus bei obliquum, n = 8)!. 


‘ 


Zusammenfassung. 


Infolge der vielfach nur programmatischen Behandlung der zahl- 
reichen Probleme (Polarität, inäquale Teilung, Zelldifferenzierung, 
Spindelausbildung, Mechanik der Mitose) und der Unmöglichkeit, auf 


! Über die Karyologie der Gattung vgl. Levan. 
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Grund des noch immer geringen Beobachtungsmaterials allgemeine 
Schlüsse in jeder Hinsicht zu ziehen, seien nur einige Tatsachen hervor- 
gehoben. Im übrigen sei auf den allgemeinen Teil verwiesen. 

Die Stellung der Spindelachse und damit der Teilungsrichtung ist 
für jede Art konstant und ergibt sich aus der konstanten Lage des 
primären Pollenkerns, die durch eine Umorientierung nach der Meiose 
erreicht wird; der Protoplast besitzt anscheinend eine polare Difie- 
renzierung, welche durch die Tetradenteilung hervorgerufen wird. 

Bei verschiedenen Arten gleichbleibende bestimmte Beziehungen 
zwischen Kernlage, Falten- oder Keimporenanordnung und Lage innerhalb 
der Tetrade sind nicht vorhanden: die generative Zelle kann nach innen, 
außen oder seitlich in bezug auf die Tetradenanordnung abgegeben 
werden. Eine bestimmte Beziehung zur Entstehungsweise der Pollen- 
zellen (sukzedan oder simultan) besteht ebenfalls nicht. 

Die Teilungsrichtung steht in keiner bestimmten Beziehung zur Lage 
des Polfeldes während der Prophase im Pollenkorn und der Telophase 
in der homöotypischen Teilung. 

Die Spindel stellt sich senkrecht zur Wand, welcher der primäre 
Pollenkern anliegt, ein. Sie ist oft, aber nicht immer, quer-asymmetrisch 
ausgebildet; ihre Asymmetrie ist keine notwendige Bedingung für das 
Zustandekommen der inäqualen Teilung. 

Die Herstellung der Kernplasmarelation in der generativen und vege- 
tativen Zelle beruht primär auf verschieden starker Bildung von Kern- 
grundsubstanz in der Telophase; die verschiedenartige Rekonstruktion 
der Schwesterkerne ist als quantitative Plasmawirkung ernährungs- 
physiologisch verständlich. 

Die Chromosomen führen in der Metakinese und der frühen Telophase 
komplizierte, autonom erscheinende Bewegungen aus. 


Zusatz bei der Korrektur. 


Die interessante Untersuchung von K. Sax, The effect of temperature on 
nuclear differentiation in microspore development, J. Arn. Arbor. 46, 1935, konnte 
nicht mehr beriicksichtigt werden. 
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Unter Plasmoschise versteht man eine Spaltung des protoplasmati- 
schen Wandbelages einer Zelle; die Spaltung läßt den der Vakuole 
unmittelbar anliegenden Teil von der äußeren, der Wand anliegenden 
Schicht abrücken. 

Vorgänge dieser Art sind von ISRAEL (1897), Kny (1897), ScARTH 
(1924), LarıquE (1924), WEBER (1929), Küster (1927 und 1929) u.a. 
beschrieben und benannt worden. Unzweifelhaft war aber NÂGELI (1893) 
der erste, der die später als Plasmoschise bezeichneten Vorgänge gesehen 
und beschrieben hat; in seiner Abhandlung über die oligodynamischen 
Wirkungen geringster Metallbeigaben beschreibt er für Spirogyra die- 
selben Kontraktionen des Chlorophyllapparates und dieselbe Erhaltung 
des wandständigen Protoplasmas, auf welche sich unsere nachfolgenden 
Mitteilungen beziehen werden. 

Offenbar kann Plasmoschise auf verschiedene Weise zustande 
kommen (vgl. Küster, 1929, S. 31): entweder es handelt sich um eine 
osmotische Kontraktion, an der die innere Protoplasmaschicht in anderem 
Maße sich beteiligt als die äußere ; werden nämlich die äußeren Schichten 
permeabel, so kann bei Einwirkung eines hypertonischen Mediums 
Plasmoschise eintreten. Für diese Form der Plasmoschise läßt sich 
annehmen, daß die äußeren Schichten abgestorben oder im Absterben 
begriffen sind, während die inneren ihre Semipermeabilität, d.h. ihr 
Leben sich erhalten haben. Diese Erscheinungen werden freilich darauf- 
hin zu prüfen sein, ob wirklich die inneren Schichten des Protoplasmas 
osmotische Kontraktion erfahren haben, oder ob lediglich die Vakuolen- 
hülle oder der ,,Tonoplast‘ mit oder ohne Tonoplastenscheide (LEDERER, 
1935) sich kontrahiert hat — Vorgänge, die man nicht eben besonders 
glücklich als Tonoplastenplasmolyse bezeichnet hat —, und ob vielleicht 
alle Schichten, die als Protoplasma bezeichnet zu werden verdienen, 
an der Wand liegen geblieben sind (Küster 1929, S. 30). Plasmoschise- 
formen dieser Art hat noch neuerdings GROHROCK (1935) beschrieben, 
der an seinen, nach Plasmolyse stark kontrahierten Saprolegnia-Proto- 
plasten eine äußere Plasmaschicht nach Zusatz hypertonischer Mittel 
an ihrem Platz liegen bleiben und die inneren Schichten sich deutlich 
kontrahieren sah. 
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Im andern Fall spielen sich die Erscheinungen der Plasmoschise 
in der Weise ab, daß auch die äußeren Schichten lebendig bleiben und 
die inneren unter Anzeichen, die vielleicht ein Absterben bedeuten oder 
ihm vorausgehen können, aber durchaus nicht immer mit so schwerer 
Schädigung der Plasmaschichten verbunden sind, sich mehr oder minder 
stark zusammenziehen. Vorgänge dieser zweiten Art haben vermutlich 
vielen Beobachtern der Spirogyra-Zellen vorgelegen. Zu ihnen gehören 
auch die Erscheinungen, von denen in folgendem die Rede sein soll. 

Wenn ich mit dem Titel meiner Mitteilung die hier behandelten 
Erscheinungen als ,,Reizplasmoschise“‘ bezeichne, so geschieht es, um 
sie in Parallele zu denjenigen Vorgängen zu stellen, die von zahlreichen 
Forschern als Reizplasmolyse beschrieben worden sind (vgl. BENECKE 
1900; Küster 1929, S. 26; 1935, S.25; Weser 1934). Reizplasmolyse 
nennen wir diejenige Ablösung des Protoplasmas von der Wand, welche 
nicht als osmotische Wirkung hypertonischer Mittel verständlich wird, 
sondern eine Reaktion der lebendigen Zellen auf mechanische, thermische, 
photische und andere Reize darstellt. Reizplasmolyse tritt z. B. bei 
Diatomeen ein, die unter dem Einfluß mechanischer Reizungen einen Teil 
ihres Wasser- oder Zellsaftinhaltes abgeben und ihr Plasma von der 
Wand abrücken lassen. 

Ätiologisch vergleichbar mit diesen Erscheinungen, wie ich annehme, 
sind diejenigen, bei welchen wir z.B. nach mechanischen Angriffen 
das Protoplasma im Sinne einer Plasmoschise sich verhalten sehen. 
Phänomene dieser Art haben ebensowenig mit osmotischer Wasserent- 
ziehung zu tun, wie die Reizplasmolyse und lassen sich, wie wir sogleich 
noch hören werden, durch experimentelle Eingriffe verschiedenster 
Art hervorrufen. 

Auf Vorgänge der Plasmoschise im soeben erläuterten Sinne machte 
mich Herr Dr. Franz, Bad Nauheim, aufmerksam, der meinen Wunsch, 
diese Erscheinungen im Gießener Botanischen Institut näher zu studieren, 
durch wiederholte Vermittlung geeigneten Materials erfüllbar machte. 
Für seine Freundlichkeit sage ich ihm meinen besten Dank. 

Das von Herrn Dr. FRANZ beobachtete Material lieferten die Spiro- 
gyra-Vegetationen, die sich in den salzreichen Tümpeln in der Nähe von 
Bad Nauheim finden. Es handelt sich um eine frischgrüne, mit 3 bis 
4 Schraubenbändern ausgestattete Art — wohl aus dem Formenkreis 
der Sp. nitida —, deren Querwände ungefaltet sind. Ich habe sie bis 
jetzt nur in sterilem Zustand beobachten können; die Breite der Zelle 
beträgt durchschnittlich 57 u. 

Beachtung verdient das Material durch sein Auftreten an chlor- 
natriumreichen Standorten. An einen bestimmten Grad des Salzgehaltes 
angepaßt dürfte die vorliegende Species freilich nicht sein, da, wie Herr 
Dr. Franz mir mitteilte, Regengüsse den Wasserspiegel des Tümpels 
steigen lassen, so daß auf eine erhebliche Verdünnung der Salzlösung 
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geschlossen werden darf; eine Schädigung der Spirogyra scheint aber 
das Absinken des NaCl-Gehaltes nicht mit sich zu bringen. 

Die Beobachtungen, von welchen wir bei unseren Schilderungen 
auszugehen haben, sind folgende: 

Bringt man eine Probe der Nauheimer Spirogyra-Faden, die ich im 
folgenden kurzweg als N-Spirogyra bezeichnen werde, in Leitungs- oder 
destilliertes Wasser, so tritt in wenigen Sekunden, in andern Fällen erst 
nach längerer Zeit, d. h. nach 15—20 Min. Plasmoschise ein: die Plastiden- 
masse häuft sich in der Mitte unter starker Kontraktion der Schrauben- 
bänder an, farbloses Protoplasma bleibt an der Wand liegen ; dieses wand- 
ständige Protoplasma ist lebendig; durch Zusatz einer Lösung von 0,5 n 
KNO, kann man es dazu bringen, sich von der Wand abzulösen; zur 
Reizplasmoschise kommt alsdann osmotische Plasmolyse hinzu. 

Ich lasse zunächst eine Beschreibung der durch Plasmoschise ver- 
änderten Spirogyra-Zellen folgen; später werde ich versuchen, Beiträge 
zur kausalen Analyse der Phänomene zu bringen. 


i 

Wie man von einer Plasmolyse- (WEBER 1924) und einer Nekroseform 
(Küster 1933, S. 12) usw .esprochen hat, wollen wir im folgenden auch 
von einer Plasmoschiseturm reden, um die Formen zu bezeichnen, die 
der sich kontrahierende innere Anteil des Zellenleibes annimmt. 

Bei der N-Spirogyra ist das auffallendste Phänomen die Kontraktion 
des Schraubenbandes. Es verdient betont zu werden, daß diese Kontrak- 
tion nicht inuxer in allen Teilen der Zelle gleich stark ist, sondern nament- 
lich in ihrer Mitte, also in unmittelbarer Nähe des Zellenkernes, besonders 
weit; gent, während die Enden der Schraubenbänder oftmals unver- 
ändert bleiben (Abb. I). In manchen Fällen macht sich eine anders 
geartete Verschiedenheit im Verhalten der Teile einer Zelle bemerkbar, 
indem in einer Zellenhälfte der Situs der Bänder normal oder nahezu 
unverändert bleibt, während in der anderen starke Kontraktion erfolgt; 
die mittlere Zone, in der der Kern liegt, bildet alsdann oft eine scharfe 
Grenze zwischen zwei auffallend ungleich ausgestatteten Zellenhälften 
(vgl. Abb. 2). Anhaltspunkte zur Beurteilung der Faktoren, welche 
die beiden Hälften einer Zelle verschieden reagieren lassen, konnte ich 
nicht finden. Vielleicht waren unkontrollierbare Außenweltfaktoren 
im Spiele, welche die beiden Zellenhälften ungleich reagieren ließen; 
wahrscheinlicher dürfte sein, daß innere Verschiedenheiten die unter- 
schiedliche Reaktion der Zellenhälften bedingen. 

Bei besonders leichter Plasmoschise beschränkt sich oftmals die 
Kontraktion der Schraubenbänder auf die Mitte der Zelle, so daß der 
von ihnen umhüllte Raum sanduhrähnlich wird. Diese Formen fand ich 
hauptsächlich bei einer zum Vergleich herangezogenen, der Nauheimer 
sehr ähnlichen Süßwasser-Spirogyra (Formenkreis der Sp. setiformis) 
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mit durchschnittlich 123 y breiten Zellen, aus den Becken des Gießener 
Botanischen Gartens stammend (vgl. Abb. 3). 

Die Deformation des Schraubenbandes führt keineswegs zu seiner 
Trennung vom  Proto- 
plasma derart, daß es in 
den Zellsaftraum geriete, 
vielmehr bleibt es vom 
Protoplasma umhüllt; ich 
darf wohl sagen allseits 
umhüllt, wenn auch der 
Nachweis einer das ganze 


Abb. 1. Plasmoschiseform: in der Mitte der Zellestarke Schraubenband bedecken- 

Kontraktion; die Enden der Schraubenbänder noch in 2 

sahen ner ee RETTET den Plasmeschicht schwer 
mit Aqua dest. (3 Min.). fällt. GICKLHORNs Mit- 


teilung (1933, S. 572), daß 
„der protoplasmatische Wandbelag in seiner natürlichen Lage ver- 
bleibt ...“, darf also nicht dahin verstanden werden, daß das gesamte 
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À. 
Abb. 2. Ungleichartiges Verhalten der beiden Hälften einer Zelle: in den einander zu- 


gewandten Hälften ist die Lage der Chloroplasten nahezu normal, in den beiden anderen 
ist Plasmoschise eingetreten. N-Spirogyra nach Behandlung mit Aqua dest. (10 Min.). 









Protoplasma an der Wand liegen bliebe. Selbst stark kontrahierte 
Schraubenbänder, die in dichter Umwicklung den Zellenkern umhüllen, 
bleiben durch Plasmafäden mit dem 
wandständigen Plasmabelag ver- 
bunden. Diese Fäden sind zuweilen 
so dicht, daß sie an das von plas- 
molysierten Zellen her wohl be- 
kannte Bild der Hecutschen Fäden 
erinnern (HEcHT 1912), vgl. Abb. 4; 
in andern Fällen sind vereinzelte, 
relativ derbe Stränge sichtbar. 


Abb. 3. Sanduhrähnliche Plasmoschiseform. WEBER (1929) hat bereits für die- 
G-Spirogyra nach 2'/,stündigem Sauerstoff- selbe Alge darauf hingewiesen, daß 
entzug und peer Rn Aqua bidest. such das Endoplasma eins faden - 

ziehende Substanz ist, nicht anders 
als das Protoplasma der Wandschicht, das die HecHtschen Fäden liefert. 
Endoplasmafäden, die so lang werden können wie der Radius der Zelle, 
habe ich oft gesehen; sie bleiben häufig mehrere Stunden erhalten und 


lebendig. 
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Die Kontraktion des Schraubenbandes und der mit ihm verbundenen 
Plasmaanteile erfolgt nicht derart, daß sich die genannten Bestandteile in 
der Mitte des Lumens häufen ; vielmehr sammelt sich die ganze Masse an 
einer Flanke der Außen- 
wand der Spirogyra- 
Zelle. Unter manchen 
Bedingungen, z. B. nach 
mehrtagigem Sauerstoff- 
mangel, sieht man in der 
Mitte der Zelle die 
Schraubenbander ge- 445, 4. Walzenähnliche Plasmoschiseform: deutliche Ent- 
streckt der Membran an- wicklung endoplasmatischer Fäden; der wandständige 


. x Protoplasmabelag ungleich stark. N-Spirogyra nach Be- 
liegen (Abb. 5). Solche handlung mit Aqua bidest. (30 Min.) unmittelbar nach 


Bilderkommen zustande, der Gewinnung vom Standort. 

wenn durch besonders 

starke Verkürzung die Plastidenbänder ihre Schraubenform aufgeben. 
Stärkere Kontraktionen lassen sich beobachten, wenn man energi- 

scher wirkende Mittel als H,O 

zur Anwendung bringt; von 

diesen wird später die Rede 

sein. Beistarker Kontraktion on 


bildet der Zellinhalt eine 
j à ; i. Abb. 5. Starke Zusammendrängung der Schrauben- 
linsenähnliche oder hemi binder in der Mitte der Zelle. N-Spirogyra in Aqua 


sphärische Anhäufung, in der dest. (10 Min.) nach 3tägigem Sauerstoffabschluß. 
die dichtgespulten Chloro- 

phylibänder sichtbar sind. Ich bringe einen im Gießener Botanischen 
Institut wiederholt ausgesprochenen Gedanken zum Ausdruck, wenn 
ich die hier beschriebe- 
nen Plasmoschisephä- 
nomene mit den Er- 
scheinungen der plas- 
matischen Systrophe 
vergleiche (KÜSTER 
1929, S. 32; GERM 1932, 


1933a u. b) und die 


Mechanik der Plasmo- Abb.6. Systrophische Ballung fast des gesamten Schrauben- 
A j jé + bändermaterials; endoplasmatische Fäden. N-Spirogyra 
schise mit der für Spiro- nach 20 Min. Bestrahlung mit der Hg-Quarzlampe. 


gyra charakteristischen 

Form des Plastidenapparates in Zusammenhang bringe: osmotisch 
bedingte Plasmoschise ist für Zellen jeglicher Art vorstellbar; die hier 
von uns als Reizplasmoschise bezeichneten Phänomene dagegen sind 
immer nur für Spirogyra beschrieben worden, d.h. für eine Zellenform, 
die durch einen in einer Zylindermantelfläche das Zelleninnere umhüllen- 
den Plastiden oder durch mehrere solche Organellen gekennzeichnet wird; 
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zum Sitz der Mechanik, welche die Reizplasmoschise bewirkt, wird also 
der Plastidenapparat durch seine Fähigkeit, sich zu kontrahieren, ohne 
tropfig zu zerfallen. Vielleicht wäre es nicht aussichtslos, bei Zellen, die 
mit ähnlichen Plastidenapparaten ausgestattet sind, nach analogen 
Phänomenen der Reizplasmoschise zu suchen — ich denke dabei an die 
mit grünen Schraubenbändern ausgestattete Spirotaenia, an die mit 
hohlzylindrischen Plastiden versehenen Zellen von Hydrodictyon oder 
Cladophora, an die Zellen der Draparnaldia mit ihren ringförmigen 
Plastiden und ähnliches mehr. Die Eignung dieser Zellenformen würde 
freilich davon abhängen, ob sich Bedingungen finden lassen, unter 
welchen ihre Plastiden sich kontrahieren, ohne tropfig zu zerfallen. 
Abb. 6 veranschaulicht solche „systrophische‘‘ Häufungen der Spiro- 
gyra-Plastiden, und Abb. 7 zeigt den extremen Fall, in welchem sich die 
grüne Masse zu einer kugelrund um- 
grenzten Form zusammengezogen 
hat: die dichtgedrängten Chloro- 
plasten lassen auch hier keinerlei 
Anzeichen des Absterbenserkennen. 


Abb. 7. Kugelige Ballung der Chloroplasten. Der Umriß der Plasmamassen ist 
N-Spirogyra nach 18 Min. Bestrahlung mit . , 
nn scharf; Hrcutsche Endoplasma- 

















fäden verbinden sie hie und da mit 
dem wandständigen Protoplasma. Der Durchmesser der Plasmaanhäufun- 
gen betrug in den von mir untersuchten Fällen !/, des Zellendurchmessers. 
Der runde Umriß der Plasmaballen steht in auffälligem Gegensatz 
zu den zahlreichen Fällen, in welchen die Chloroplasten die Form der 
geballten Masse des Zellinhaltes bestimmen und auf ein wenigstens 
bescheidenes Maß von Rigidität schließen lassen (vgl. WEBER 1925). 
Nimmt der Zellinhalt kugelige Form an, so müssen wir folgern, daß 
die Oberflächenspannung stark genug geworden ist, ihn zu formen. 
Küster (1929, S.6) hat darauf aufmerksam gemacht, daß die HECHT- 
schen Fäden, welche einen Punkt der Membran mit der Oberfläche des 
kontrahierten Zellenleibes verbinden, es uns ermöglichen, ungefähr die 
Wege zu beurteilen, welche die Oberflächenareale des Zellenleibes bei 
der plasmolytischen Kontraktion zurückgelegt haben. Nicht anders 
steht es um unsere Endoplasmafäden und die Plasmoschisekontraktion. 
Ist die Kontraktion der Schraubenbänder gering, so sind diese Fäden 
anscheinend ungefähr in der Richtung des Radius gespannt, also in 
Ebenen, die senkrecht zur Längsachse der Zellen liegen — einigermaßen 
vergleichbar dem Bilde, das PALLA (1894) für die endoplasmatischen 
Fäden seiner Mougeotiopsis gibt. 
IL. 
Die zu verschiedenen Zeiten im Mai und Juni 1935 dem Nauheimer 
Standort entnommenen Spirogyra-Fäden verhielten sich zwar bei Zusatz 
von reinem Wasser recht verschieden, indem die Reaktionsgeschwindig- 





Reizplasmoschise bei Spirogyra. 393 


keit ihrer Zellen sehr ungleich war, und der Grad der Plasmoschise, den 
die Zellen erreichten, innerhalb weiter Grenzen schwankte; grundsätz- 
lich aber war doch jedesmal dasselbe Bild festzustellen. 

Welches sind die Ursachen des beschriebenen Geschehens ? 

Nach dem, was wir von NAGELI (1893) über die Wirkung kupferhaltigen 
Wassers auf die Zellen der Spirogyra wissen, lag nichts näher, als die 
erwähnte Wirkung des Leitungs- und des destillierten Wassers auf Kupfer- 
spuren zurückzuführen, die in diesem und jenem enthalten sein könnten. 
Aus NAGELIs Abhandlung ist bekannt, daß oligodynamische Wirkungen 
von Metallen (Cu, Ag, Pb u. a.) nicht nur den Tod der Spirogyra-Zellen 
herbeiführen, sondern auch Kontraktionserscheinungen, welche der von 
uns beschriebenen Plasmoschise gleichen (NAGELI 1893, S.7 und 12). 

Um diese Frage zu klären, stellte ich destilliertes Wasser mit 
FrrriNGs Destillationsapparat (Fırrına 1928) her. Das bidestillierte 
Wasser zeigte dieselben Wirkungen wie die nicht unverdächtige Aqua 
destillata des Handels: die Spirogyra-Bänder kontrahieren sich in der- 
selben Weise, wie wir es beschrieben haben, und tun es mit derselben 
Schnelligkeit wie in Wasser von geringerer Reinheit. 

Auch die Berührung des Materials mit metallenen Instrumenten war 
zu vermeiden. Um in jeder Beziehung sicher zu gehen, begab ich mich 
nach Bad Nauheim, entnahm den Salztümpeln ohne Verwendung von 
Metall das nötige Material und untersuchte es an Ort und Stelle in 
Aqua bidestillata. Bei der Herrichtung der Präparate bediente ich mich 
lediglich eines Glasstabes; der Erfolg war auch hier wieder derselbe: 
die Plasmoschise trat ein. 

Nach diesen Ergebnissen halte ich es nicht für angängig, Metall- 
wirkungen des angewandten Wassers für den Ablauf meiner Versuche 
verantwortlich zu machen. 

Eine weitere Reihe von Versuchen arbeitete mit Wasser, das ich 
absichtlich mit Kupfer angereichert hatte: in ein Döschen, das mit Wasser 
aus den Becken des Gießener Botanischen Gartens gefüllt war, legte 
ich zugleich mit den dort erwachsenen Spirogyren einen blank geputzten 
Kupferpfennig. Die Zellen wiesen nach 1 Stunde wohl Plasmoschise auf, 
ließen aber keinerlei Anzeichen einer Schädigung durch die Kupferbeigabe 
erkennen; wenigstens fand ich nach 16 Stunden die meisten Fäden 
noch lebend, obwohl sie zum Teil unmittelbar mit dem Kupferpfennig 
in Berührung gekommen waren. 

Unsere Gießener Spirogyra verhielt sich im Vergleich zu der Nau- 
heimer allen angewandten Mitteln gegenüber als resistenter; schon 
CRAMER (1893) hat in seiner Schlußbemerkung zu NAGELIs Abhandlung 
festgestellt, daß Sp.setiformis, zu deren Formenkreis auch unser Gießener 
Vergleichsmaterial gehört, zu den widerstandsfähigsten Spirogyren zu 
rechnen ist. Bei den ebenso behandelten Nauheimer Algen konnte ich 
das von NAGELI erwähnte rasche Absterben der Zellen bestätigen; es 
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ist mir aus seiner Abhandlung aber nichts davon bekannt, daß das 
Protoplasma der Spirogyra-Zellen in — wie unserem hochgradig — 
giftigem Wasser so lange lebendig bleiben kann, wie wir es bei der 
Gießener Spirogyra beobachtet haben. 

Eine große Reihe von Untersuchungen wurde durch die Feststellung 
notwendig, daß die in den Becken des Gießener Botanischen Gartens 
wuchernden Spirogyren durch die Behandlung mit reinem Wasser nicht 
zu den an den N-Spirogyren beobachteten Phänomenen gebracht werden 
können. Ich werde im folgenden von G-Spirogyren sprechen, um das 
in Gießen gesammelte Vergleichsmaterial zu bezeichnen. 

Behandlung mit reinem Wasser — auch mit bidestilliertem — blieb, 
wie gesagt den G-Spirogyren gegenüber wirkungslos; wohl aber gelang 
es, sie durch andere Faktoren zu denselben Reaktionen zu veranlassen 
wie das Nauheimer Material. Hiervon soll nachstehend die Rede sein. 

Von den Mitteln, die ich zum Zwecke experimenteller Erzeugung von 
Plasmoschise erprobt habe, erwies sich das Licht einer Quecksilber- 
Quarzlampe (Bacusche Höhensonne, Original Hanau) als sehr wirksam, 
negativ allerdings bei der G-Spirogyra, insofern, als diese nach 15 Min. 
schon Absterbeerscheinungen zeigte und bald danach zugrunde ging, 
ohne daß eine Kontraktion ihrer Chloroplasten vorangegangen war. 
Das Nauheimer Material ergab dagegen unter denselben Bedingungen 
sehr schöne Plasmoschisebilder. Die Spirogyra-Fäden wurden auf dem 
Objektträger liegend in Originalwasser, d.h. in dem des Nauheimer 
Salztümpels, ohne Deckglas bestrahlt. Bei einer Entfernung von 33 cm 
von der Lichtquelle machten sich nach 4 Min. die Anfänge einer Kontrak- 
tion der Schraubenbänder bemerkbar, die sich nach 5 Min. verstärkte, 
so daß Bilder entstanden, wie sie Abb. 6 zeigt. Bei größerer Entfernung 
von der Lichtquelle war längere Bestrahlung erforderlich, die Wirkung 
ist dann stärker: die Kontraktion der Plastiden geht bis zur systrophi- 
schen Ballung und schließlich zur völligen Abkugelung (vgl. Abb. 6 
und 7). 

Die Richtung, in der das Licht auf die Zellen einwirkt, hat keinen 
Einfluß auf die Loslösung der Chloroplasten von einer bestimmten Flanke 
der Zellwand: stets beginnt die Kontraktion an den Längswänden der 
Zellen, selbst wenn die Strahlen die Schmalseite der Zellen treffen, also 
parallel zur Längsachse auffallen; nur in der Reaktionsgeschwindigkeit 
besteht ein Unterschied, sie ist im letzteren Fall geringer. 

Bei Untersuchung bestrahlter N-Spirogyren fiel die Deutlichkeit 
auf, mit der das unter den Plastiden liegende, nach ihrer Kontraktion 
entblößte ,,Rinnenprotoplasma“ sichtbar blieb: in Gestalt von äqui- 
distant in der Richtung der normal gelagerten Plastiden verlaufenden 
Streifen war es nach längeren Beleuchtungsfristen noch deutlich wahr- 
zunehmen; wo die Plasmastreifen körnige Struktur und knitterigen Ver- 
lauf angenommen hatten, ließ sich vermuten, daß sie abgestorben waren. 








Reizplasmoschise bei Spirogyra. 395 


Die Quecksilberlampe sendet sichtbare und unsichtbare Strahlen 
aus und führt überdies zu einer starken Erwärmung der Objekte. Welche 
Faktoren sind bei der Erzeugung der Plasmoschise wirksam oder besonders 
wirksam ? 

Ich bediente mich verschiedener Lichtfilter: Deckgläser aus gewöhn- 
lichem Glas wurden auf die Spirogyra-Präparate vor der Bestrahlung 
gelegt ; die unbedeckten Strecken der Fäden zeigten nach der Bestrahlung 
Plasmoschise, die bedeckten ließen sie vermissen. Daß trotz ihrer Dünne 
die Deckgläser als Lichtfilter gewirkt haben, schließe ich daraus, daß 
bei Verwendung von Quarzdeckgläsern auch die bedeckten Anteile der 
Fäden zu Plasmoschise zu bringen waren. Welche Rolle die U.V.-Strahlen 
bei meinen Versuchen spielen, vermag ichnichtaufzuklären. Daß beidiesen 
die sichtbaren Strahlen keineswegs wirkungslos sind, geht daraus hervor, 
daß bei Verwendung der Hanauer Analysenlampe, d. h. nach Beseitigung 
der sichtbaren Strahlen, die Spirogyra-Fäden in U.V.-Licht keine Plasmo- 
schise erfuhren — auch dann nicht, wenn die Bestrahlungsdauer auf 
30 Min. verlängert wurde. 

Vor einer Bogenlampe blieb trotz einer Belichtungszeit von 1 Stunde 
bei N- wie bei G-Spirogyren die Plasmoschise aus. 

Weitere Bestrahlungsversuche machte ich mit Radium. Die Spiro- 
gyra-Fäden kamen auf einem, mit Nauheimer Tümpelwasser angefeuch- 
teten Blatt Gelatine über die Radiumnadel zu liegen; mein Präparat 
(2 mg Radium) war aber nicht imstande, selbst nach einer 2stündigen 
Bestrahlung, die. Zellen zur Plasmoschise zu bringen. 

Die Bestrahlungsversuche legten die Frage nahe, ob sich durch Ver- 
wendung der U.V.-Lampe oder anderer wirksamer Lichtquellen auch 
die Richtung bestimmen läßt, in der sich der Plastidenapparat im Zellen- 
lumen kontrahiert: erfolgt die Ballung im Sinne einer positiven oder 
negativen Phototaxis ? Ich stellte meine Versuche in der Weise an, daß 
ich die Strahlen parallel zu der Ebene, in der die Fäden lagen, einfallen 
ließ. Die Plasmoschisebilder gaben auf die oben erwähnten Fragen 
keine eindeutige Antwort. 

In der Annahme, daß mechanische Spannungen über die Bewegungs- 
richtung des sich ballenden Zellenleibes entscheiden könnten, wieder- 
holte ich meine Versuche mit gekrümmten Spirogyra-Fäden. Was 
über das Verhalten des Protoplasmas in gekrümmten Pollenschläuchen 
und Siphoneen oder in sichelförmigen Schließ- und Nebenzellen bekannt 
ist (Küster 1935, S. 81f.), legt die Vermutung nahe, daß auch bei der 
Plasmoschise der plasmatische Inhalt der angegriffenen Zellen leichter 
seinen Weg an die konkave als an die konvexe Flanke nehmen könnte. 
Bei einer Reihe von Versuchen war in der Tat die Bevorzugung der 
konkaven Seite deutlich; in vielen anderen Fällen war aber derartiges 
nicht zu erkennen. Ob die von mir vermuteten Spannungsverhältnisse 
die plasmoschitischen Bewegungen zu beeinflussen vermögen, und wann 
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andere, schwer kontrollierbare im Experiment wirksame Faktoren 
die richtenden Einflüsse jener Spannungen nicht zur Geltung kommen 
lassen, kann vorläufig nicht beantwortet werden; der Vergleich mit 
den oben erwähnten Plasmaverlagerungen in den Pollenschläuchen 
usw. macht aber eine richtende Wirkung auch für die Plasmoschise 
gekrümmter Spirogyra-Fäden wahrscheinlich. 

Reizplasmolyse läßt sich durch Erschütterungsreize herbeiführen. 
Es lag nahe, auf demselben Wege auch Plasmoschise hervorzurufen. 
Unter den Methoden, auf mechanischem Wege Plasmoschise herbei- 
zuführen, bewährte sich vor allem das Klopfen mit Bleistift oder Nadel 
auf das Deckglas. Die Schraubenbänder der N-Spirogyra kontrahieren 
sich in charakteristischer Weise zu einer fest gepackten Masse, in welche 
meistens die Enden der Chloroplasten mit eingeschlossen sind; sehr 








Abb. 8. Walzenähnliche Plasmoschiseform; starker Plasmabelag. N-Spirogyra nach 
Klopfbehandlung. 


große Plasmaamöben bleiben an den Wänden und sind durch dichte 
Fäden mit dem die Chloroplasten umgebenden Endoplasma verbunden 
(vgl. Abb. 8). Nach Zusatz eines Plasmolytikums bleiben die Zellen 
noch einige Zeit lebendig, zeigen aber bald Degenerationserscheinungen, 
die in vakuoliger Auftreibung der Plastiden sich äußern und dann zum 
Absterben führen. Die G-Spirogyra reagiert auf Klopfreiz nur mit 
einer sanduhrförmigen Plasmoschise, der wir bei diesem Material häufig 
begegnen. 

Durch leichten Druck auf das Deckglas die Schraubenbänder zu 
einer nennenswerten Kontraktion zu bringen, ist mir nicht gelungen, 
die Anwendung stärkeren Druckes hatte sofort den Tod der Zellen zufolge. 

Schließlich untersuchte ich noch den Einfluß von @iften auf die Zellen 
beider Spirogyra-Arten. Am wirkungsvollsten war den N-Spirogyren 
gegenüber das Leuchtgas, das in eine feuchte Kammer geleitet, typische 
Plasmoschiseformen ergab: die Kontraktion ist in der Mitte der Zelle 
besonders stark, die Enden der Schraubenbänder sind stets frei. Eine 
auf 30 Min. ausgedehnte Wirkungszeit scheint die äußerste noch erträg- 
liche Grenze zu bedeuten; die Zellen bleiben zwar noch lebendig, ertragen 
auch noch Behandlung mit 0,5n KNO,, sterben dann aber sofort ab. 
Bei dem Gießener Material scheint die Grenze noch höher zu liegen, 
es waren bei derselben Behandlungsweise keinerlei Anzeichen von 
Schädigung zu beobachten. 
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Bei Vergiftungsversuchen mit Rauch — ich verbrannte Zeitungs- 
papier und fing den Rauch mittels einer Glasglocke ein — war bei den 
N-Spirogyren eine wesentlich andere Wirkung zu beobachten als mit 
Leuchtgas; es trat ebenso häufig Plasmolyse wie Plasmoschise ein. Bei 
der letzteren war die Kontraktion der Bänder gering, in den äußeren 
Teilen der Zellen blieben sie nahezu unverändert liegen, nur in der Mitte 
erfolgte eine deutliche Spaltung und Loslösung vom wandständigen 
Protoplasma. Stärkere Plasmoschise war nicht zu bekommen, da 
längerer Aufenthalt in der Rauchatmosphäre tödlich auf die Zellen wirkte. 

Ergebnislos verliefen meine Vergiftungsversuche mit Kampfer: die 
Zellen der N-Spirogyren brachte eine kurze Behandlung mit Kampfer- 
wasser zum Absterben, das Gießener Material dagegen blieb sehr lange 
unempfindlich. 

III. 

Vergleichen wir das Verhalten unserer N- und unserer G-Spirogyra, 
so ergibt sich, daß erstere wesentlich rascher auf alle angewandten Mittel 
reagiert, die G-Spirogyra aber in ganz frischem Zustand nicht zur Plasmo- 
schise zu bringen ist. 

Welche Faktoren erklären die Reaktionsbereitschaft der N-Spirogyra ? 
Handelt es sich um eine spezifische Eigentümlichkeit der in Nauheim 
auftretenden Art oder Rasse, oder sind äußere Umstände im Spiele ? 

Zuerst war an die Wirkung des Chlornatriums zu denken, der die 
Nauheimer Algen ausgesetzt waren. Vermag das Salz die Empfindlich- 
keit der Zellen zu erhöhen ? Fäden des Gießener Materials wurden in 
eine Lösung von NaCl gebracht, und auch die N-Spirogyren in eine solche 
übertragen, deren Salzgehalt über den ihres natürlichen Standortes 
hinausging ; am günstigsten für die Zellen beider Spirogyren erwies sich 
eine Konzentration von 1/,,n. Die N-Spirogyren ertrugen diese Er- 
höhung des Salzgehaltes ohne weiteres; sie waren nach 7 Tagen noch 
lebend; eine Steigerung ihrer Empfindlichkeit konnte ich nicht fest- 
stellen. Die G-Spirogyren blieben in der Salzlösung ebenfalls lebend, 
irgend eine Einwirkung auf die Vorgänge der Plasmoschise war nicht 
zu beobachten; auch an den N-Spirogyren ließ sich nach 7 Tagen keine 
Plasmoschise mit reinem Wasser mehr erzielen, Plasmolyse trat noch 
normal an ihren Zellen ein. 

Alle aus Nauheim nach Gießen zur Untersuchung gebrachten Algen 
hatten naturgemäß Verpackung und Transport zu überstehen, während 
die G-Spirogyren frisch geschöpft zur Untersuchung kamen. Sollte 
vielleicht in diesen Umständen das unterschiedliche Verhalten der N- 
und G-Spirogyren begründet sein ? 

Der Gedanke, die Reaktionsfähigkeit der Spirogyren durch Luft- 
abschluß zu beeinflussen, erwies sich als fruchtbar. Ich brachte Proben 
der G-Spirogyra in Glasröhrchen, die fest verschlossen wurden. Auf 
diese Weise gelang es, nach 2!/, Stunden das Gießener Material, das allen 
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Versuchen, seine Zellen frisch zur Plasmoschise zu bringen, widerstanden 
hatte, zu denselben Kontraktionen zu veranlassen, die ich an dem 
Nauheimer Material beobachtet hatte: nach Übertragung in einfach- 
und doppeltdestilliertes Wasser z. B. zeigten die Zellen die für sie charak- 
teristische sanduhrförmige Plasmoschise, die in Abb. 3 dargestellt ist. 


Ebenso stand es um die Reaktion der G-Spirogyra auf Klopfreize : 
nur bei dem durch Sauerstoffmangel empfindlich gemachten Material 
der Gießener Becken gelang es, durch Klopfreiz Plasmoschise herbei- 
zuführen; frisch dem Becken entnommene Fäden zeigten auch nach 
starker Klopfbehandlung keine Reaktion. Längerer Sauerstoffmangel — 
über Nacht — wirkte schädigend auf die Zellen unserer G-Spirogyra ; 
brachte ich sie danach 20 Min. in bidestilliertes Wasser, so war die 
Kontraktion wohl stärker als nach kürzerem Luftabschluß, aber mit 
einer vakuoligen Degeneration der Chloroplasten verbunden. 


Im Gegensatz zu dem Gießener Material erträgt die N-Spirogyra 
einen 3tägigen Luftabschluß, nach dem in einfach- und doppeltdestil- 
liertem Wasser in fast allen Zellen sehr starke Plasmoschise eintritt. 

Andererseits war zu prüfen, wie sich die N-Spirogyren verhalten, 
wenn man ihnen jeden Transport im geschlossenen Gefäß erspart 
und jeden Sauerstoffmangel von ihnen fernhält. Um diese Frage zu 
klären, mußten die Nauheimer Algen an Ort und Stelle untersucht 
werden, und zwar nach einem unschädlichen, ihrer Lebensweise ent- 
sprechenden Transport im offenen Glasgefäß. Die Leitung des KERCK- 
HOFF-Institutes in Bad Nauheim, der ich auch an dieser Stelle meinen 
besten Dank für ihr Entgegenkommen sagen möchte, ermöglichte mir 
diese Untersuchungen dadurch, daß sie mir freundlicherweise einen 
Arbeitsplatz zur Verfügung stellte. 

Die Ergebnisse waren überraschend: die frisch aus dem Tümpel 
geholten, weder durch Druck — nach allzu dichtem Verpacken — noch 
durch Mangel an Sauerstoff beeinträchtigten N-Spirogyren zeigten in 
Leitungswasser, sowie in einfach- und doppeltdestilliertem Wasser 
dieselben Plasmoschisebilder, wie ich sie schon beschrieben habe. An 
den in einfachdestilliertem und Leitungswasser liegenden Faden war 
zuerst eine Kontraktion der Schraubenbänder zu beobachten, und zwar 
nach 25 Min.; doppeltdestilliertes Wasser schien langsamer zu wirken; 
die Kontraktion ging in den meisten Zellen sehr weit; Ballungen, die 
allerdings nicht zur Abkugelung führten, fand ich sehr häufig. 

_ Aus diesen Versuchen ersehen wir die Bedeutung der Artzugehörigkeit 
unseres Materials: die N-Spirogyren reagieren in frisch geschöpftem 
Zustand auf viele der angewandten Mittel mit derselben Plasmoschise ; 
die G-Spirogyren dagegen sind frisch allen Eingriffen gegenüber un- 
empfindlich und werden erst dann reaktionsfähig, wenn Sauerstoff- 
mangel vorher auf sie gewirkt hat. 
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IV. 

Zum Schluß komme ich zu der Frage, ob die Kontraktion der Plastiden 
reversibel ist ; verschiedene Forscher — ich nenne SCARTH (1924), WEBER 
(1929), GickLHoRN (1933), Küster (1935, S.292) — hat sie schon 
beschäftigt. 

SCARTH (1924) beschreibt für Spirogyra eine ,,vitale‘ und eine 
„disintegrative‘“, durch elektrische, chemische und thermische Ein- 
flüsse hervorgerufene Kontraktion. Die vitale verläuft nach ihm in der 
Richtung der Längsachse und geht schnell zurück, ohne dauernde 
Deformationen des Zelleninnern zu hinterlassen. Erneute Ausdehnung 
der Chlorophyllbänder ist immer möglich, sobald der Reiz wegfällt — 
manchmal sogar schon während er noch auf die Zelle einwirkt. 

Zwischen der vitalen und der disintegrativen Kontraktion besteht 
nach SCARTH nur ein gradueller Unterschied, so daß man die eine häufig 
in die andere Form übergehen sieht und in einem Faden, dessen Zellen 
alle denselben Bedingungen ausgesetzt waren, beide Formen und ihre 
Zwischenstufen finden kann. Bei der typisch disintegrativen Kontrak- 
tion, die GICKLHORN (1933) als ‚formzerstörend‘ deutet, ballen sich 
die Chloroplasten, nachdem sie ihre scharf zackigen Umrißlinien geglättet 
haben, unter dem Einfluß der Oberflächenspannung zur Kugel; daß diese 
Zellen ihre Lebensfähigkeit einige Zeit behalten, ja sogar die normale 
Organisation ihrer Bestandteile wieder gewinnen können, beschreibt 
SCARTH als eine bemerkenswerte Tatsache. 

Bei meinen Versuchen mit Quarzlampenlicht, nach dessen Anwendung 
derartige sphärische Kontraktionen entstanden waren, konnte ich eine 
Wiederherstellung des Normalzustandes niemals beobachten. Auch 
die schwächere Kontraktion, die SCARTH als ‚„vitale‘‘ bezeichnet, war 
bei meinen Versuchen nach Bestrahlung nicht mehr reversibel. Die 
Plasmoschiseform der N-Spirogyren, die 3 Tage unter Sauerstoffmangel 
gelitten hatten, war mit ScARTHs vitaler Kontraktion zu vergleichen; 
ihr Rückgang, den ich allerdings nur ein einziges Mal sicher feststellen 
konnte, erfolgte im Gegensatz zu seinen Beobachtungen sehr langsam 
und war erst nach 24 Stunden beendet. 

Reversible Kontraktion beschreibt ferner WEBER (1929) für Spirogyra ; 
sie ist nach kurz anhaltender Plasmolyse durch Deplasmolyse hervor- 
gerufen und umkehrbar ; nach längerer und kräftiger Plasmolyse ist es dem 
genannten Forscher nicht mehr gelungen, die Bänder aus der zusammen- 
geballten Lage zur Ausdehnung zu bringen. Die Frage, ob abnehmende 
Elastizität oder Verklebung und Verschmelzung der Chloroplasten als 
Grund dafür betrachtet werden können, läßt WEBER offen. Für viele 
an meinem Material beobachtete Erscheinungen möchte ich Verklebung 
als Ursache ausbleibender Ausdehnung der Schraubenbänder ansehen. 

Schließlich wäre GICKLHORN (1933) zu erwähnen, der eine Methode 
beschreibt, die zackigen Schraubenbänder der Spirogyra zur Kontraktion 
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und wieder zur Ausdehnung zu bringen. Er erreicht es durch Wasser- 
abgabe der Zellen eines Fadens, der in einem dunstgesättigten Raum 
aufgehängt ist, bis dieser seine Turgeszenz verloren hat ; die während dieses 
Vorganges beobachtete Plastidenkontraktion, die allerdings nicht zu 
weit vorgeschritten sein darf, kann nach GicKLHORNs Feststellung über 
Nacht im Originalwasser vollkommen zurückgehen. 

Andere Autoren haben umsonst eine Restitution des normalen 
Plastidenbildes zu erreichen versucht. Küster (1935, S. 292) z. B. erwähnt, 
daß es ihm mit Gießener Material nicht gelingen wollte, nach GicKLHORNs 
Methode die Umkehr der Plastidenkontraktionen nachzuweisen. 

Nach der ersten Durchführung dieses Versuches fand ich bei den 
meisten Fäden, die nach vorangegangenem 3tägigem Luftabschluß 
24 Stunden in destilliertem Wasser gelegen hatten, die Wiederherstellung 
des normalen Zustandes ihrer Zellen. 


Zusammenfassung. 

1. NAcELIs und anderer Forscher Beobachtungen, nach welchen 
Spirogyra-Zellen unter dem Einfluß schädigender Eingriffe verschiedener 
Art Plasmoschise erfahren, werden bestätigt: die Schraubenbänder 
verkürzen sich, der Radius des von ihnen umhüllten Zylinders ver- 
kleinert sich an allen Teilen der Zelle oder vorzugsweise in ihrer Mitte. 

2. Verschiedene Spirogyra-Arten sind ungleich empfindlich: eine 
aus dem Formenkreis Sp. setiformis stammende Art war widerstands- 
fähiger als eine hochgradig empfindliche, der Sp. nitida ähnliche Art 
aus den Salztümpeln in der Nähe von Bad Nauheim. 

3. Wir bezeichnen diese Vorgänge der Kontraktion als Reizplasmo- 
schise, um anzudeuten, daß sie mit osmotischen Wirkungen ebenso 
wenig zu tun haben, wie die Erscheinungen der Reizplasmolyse. 

4. Reizplasmoschise tritt ein nach Übertragung der Algen in Leitungs- 
und destilliertes Wasser, nicht minder aber nach Behandlung mit oligo- 
dynamisch unwirksamem doppeltdestillierten Wasser und nach Aus- 
schaltung anderer oligodynamischer Metallwirkungen. 

5. Dieselben Reaktionen lassen sich auch auf anderem Wege erzielen ; 
am wirksamsten erwiesen sich Bestrahlung mit der BacHschen Höhen- 
sonne und mechanische Erschütterungen durch Klopfreiz. 

6. Widerstandsfähige Spirogyren, welche auf die genannten Fak- 
toren nicht reagieren (Sp. setiformis), können durch 21/,stündigen Luft- 
abschluß für die erwähnten Eingriffe empfindlich gemacht werden. 

7. Die plasmoschitischen Kontraktionen sind reversibel: die in 
destilliertem Wasser liegenden Spirogyren, die vorher 3 Tage ohne 
Sauerstoffzufuhr geblieben waren, sah ich nach 24 Stunden in demselben 
Medium wieder in ihren normalen Zellenzustand zurückgekehrt, aller- 
dings nur einmal; in sehr zahlreichen anderen Versuchen trat keine 
Restitution der Plastidenkonfiguration ein. 
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Herrn Professor Küster möchte ich auch an dieser Stelle bestens 
danken für sein Entgegenkommen, mit dem er mir Einsicht in sein noch 
im Druck befindliches Buch über ‚Die Pflanzenzelle“ gewährte. 
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(Aus dem Trevs-Laboratorium des Botanischen Gartens Buitenzorg und dem 
Botanischen Institut der Technischen Hochschule Darmstadt.) 


ASSIMILATION UND ATMUNG WESTJAVANISCHER 
TROPENBÄUME. 


Von 
OTTO STOCKER. 


Mit 15 Textabbildungen (19 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. August 1935.) 


A. Problemstellung. 


Nach der Vorstellung H. LunpecÄrp#s (1924, 1925, 1930) verläuft 
die Temperaturkurve der Assimilation in 3 Optima, die bei etwa 10°, 
20° und 30° liegen. Aus seinen eigenen Untersuchungen und denen seiner 
Schule ergab sich mit wenigen Ausnahmen (Yosnı 1928, LunpEGARDH 
1930, BELJAKOFF 1930), daß bei normalen Umweltbedingungen das 
mittlere Optimum bei 20° für den Assimilationsgewinn entscheidend 
ist. Damit ist das Ausgangsproblem der vorliegenden Arbeit gestellt: 
Sind die tropischen Tagestemperaturen, die sich um 30° herum bewegen, 
für die Assimilation der Tropenpflanzen schon überoptimal? Die Frage 
erweitert sich zum Gesamtproblem des pflanzlichen Stoffgewinnes im 
Tropenklima: Wie verhält sich die Assimilation zu Lichtstärke und 
CO,-Gehalt der Umgebung ? Wie groß ist der Verlust durch die nächtliche 
Atmung, und wie überlagern sich diese Teilvorgänge in der Bilanz des 
endgültig erzielbaren Stoffgewinnes ? 

Die Untersuchungen sind im Winter 1929/30 im Trevs-Laboratorium 
des Botanischen Gartens in Buitenzorg (Prof. Dr. von FABER) durch- 
geführt worden. Die Mittel zur Reise gaben das Tropenstipendium des 
Auswärtigen Amtes, die Notgemeinschaft der Deutschen Wissenschaft 
und die Bremer Wissenschaftliche Gesellschaft. 


B. Physiologische Untersuchungen über Assimilation und Atmung. 
1. Apparatur und Methodik. 

Alle Assimilations- und Atmungsbestimmungen sind mit abgeschnit- 
tenen Blättern und LunpesärpHschen „Glockenapparaten‘ durchge- 
führt!. Die Versuchsluft wurde mit Hilfe einer doppelten Glasrohr- 
‚leitung in 5m Höhe über der vor dem TREUB-Laboratorium liegenden 
Rasenfläche abgesaugt (Abb. 1); jeder Assimilationsbestimmung parallel 
ging eine Luftanalyse, deren genaue Gleichzeitigkeit dadurch gewähr- 

ı Für die Zurverfügungstellung der Apparate bin ich den Herren Prof. LUNDE- 


GARDH (Stockholm), Montrort (Halle) und Frxér (Sopron), für die Belieferung 
mit Chemikalien der Firma E. Merck (Darmstadt) zu Dank verpflichtet. 
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leistet ist, daß die beiden Glockenapparate durch ein gemeinsames 
Gewicht gehoben wurden (Abb. 2). Für die Atmungsbestimmungen 
wurde die Luft CO,-frei gemacht. Die Assimilationsküvette hatte den 
Größenverhältnissen tropischer Blätter entsprechend das Maß 18 x 10 
x 1,5cm. Ihr Abstand von der Scheibe des umschließenden Kühl- 
gefäßes war 2 cm Wasserschicht. Als Lichtquelle diente eine 1000 Watt- 
Osram-Kino-Lampe. 

Konstante und den natürlichen Verhältnissen der morgendlichen Hauptassi- 
milationszeit gleiche Spaltweiten der Versuchsblätter wurden dadurch gesichert, 





Abb. 1. Mast am TREUB-Laboratorium zur Entnahme der Luft für die Versuche. Dahinter 
der Versuchsbaum Cassia fistula. 


daß zwischen 7 und 8 Uhr größere Zweige abgeschnitten, in Wasser gestellt und 
unter großen Glasglocken hellem, diffusem Licht ausgesetzt wurden. Erst von etwa 
13 Uhr ab zeigten sich an heißen Tagen beginnende Schließbewegungen der Spalten; 
die Versuchsreihen müssen bis zu diesem Zeitpunkt abgeschlossen sein. Für jeden 
Versuch kamen 1—2 Blätter mit einer (einseitig gemessenen) Gesamtfläche von 
etwa 1 qdm (für Atmungsversuche 2—3 qdm) zur Verwendung. Gewicht und Wasser- 
verlust ergaben sich aus Schnellwägungen vor und nach dem Versuch mit einer 
Balken-Torsionswaage von HARTMANN und BRAUN. Die Versuchsdauer war je 
nach der Stärke der Assimilation 6 oder 9 Min. (bei sehr schwachen Intensitäten 
und Atmungsversuchen 18 Min.). Bei einem Saugvolumen der Glockenapparate 
von 3265 ccm errechnet sich eine Strömungsgeschwindigkeit der Luft von 1/, bis 
1/, 1/h x gem Blattfläche; der durchschnittliche CO,-Gehalt in der Küvette fiel 
nur in wenigen Versuchen unter 0,48 mg/l. Die in den Abbildungen gegebenen 
Kurven zeigen, daß diese Durchströmungsgeschwindigkeiten zur Vermeidung einer 
Assimilationsbeschränkung durch mangelhafte CO,-Zufuhr genügt haben; die von 
Kostyrschew und BazyRına (1927/28) geforderte Geschwindigkeit von 1,0 bis 
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1,5 1/h >; gem kann nur für sehr viel höhere Assimilationsintensitäten in Frage 
kommen. Jeder Bestimmung ging eine gleichlange Vorspülung mit derselben 


Strömungsgeschwindigkeit voraus, die sofort nach Einstellung der gewünschten 
Temperatur begann, was meist etwa 3 Min. in Anspruch nahm; nicht viel länger 





Abb. 2. Teil ms _Amimilationsapparetur. Zwei gekoppelte LUNDEG ARDH-Glocken mit 

i ; darunter Luftzuleitungen und Zusatzgewichte. Oben Laugen- und 

Wassergefäß = Abfiillpipetten. Unten Mitte Titrierkélbchen, rechts Kühlgefäß mit 

herausgenommener Luftzuleitung und Assimilationsküvette (ganz rechts, mit einer Flechte 
beschickt). 





dauerte die übrige Vorbereitung nach dem Abschneiden der Blätter. Alle be- 





stimmten Assimilationswerte wurden unter Annahme einer proportionalen Ab- 
hängigkeit auf 0,590 mg CO,/1, den durchschnittlichen CO,-Gehalt der Außenluft 
während der Untersuch it, u hnet !. 





Zur Absorption der CO, w waren die Glocken mit 25 ccm n/40 Barytlauge beschickt, 
die mit n/40 Salzsäure in CO,-freien Kélbchen zurücktitriert wurden. Besondere 
Schwierigkeiten verursachte die leichte Zersetzung des Glases im Tropenklima. Die 


1 Über die Tatsächlichkeit einer solchen Proportionalität kann man allerdings 
sehr im Zweifel sein. Doch macht diese gebräuchliche Reduktion im Gesamt- 
vergleich wenig aus, da sie bei allen Versuchen etwa dieselben CO,-Mengen umfaßt. 
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dadurch bedingten Titerschwankungen ließen sich schließlich dadurch vermeiden, 
daß alle mit Lauge in Berührung kommenden Apparateteile bei Nichtgebrauch 
dauernd mit Lauge gefüllt blieben. Auf weitere chemisch-analytische Einzelheiten 
kann ich unter Hinweis auf LUDNEGARDH (1924—1932), BELIAKOFF (1929) und 
GASSNER und GOEZE (1932) um so eher verzichten, als für die Zukunft eine genauere 





Abb. 3. Der Versuchsbaum Stelechocarpus burahol. Beachte die herabhängenden großen 
Blätter mit starker Lichtreflexion. 


und leichter zu handhabende Methode zur Verfügung stehen wird, die unterdessen 
im Darmstädter Botanischen Institut ausgearbeitet worden ist. Gegenüber in der 
Literatur (z. B. KosTYTSCHEW und BazyRına, MAxımow, Bostan) und im münd- 
lichen Gespräch öfters geäußerten Bedenken muß ich aber betonen, daß man mit 
der LUNDEGARDHschen Apparatur nach gehöriger Einarbeitung befriedigend genaue 
und einwandfreie Ergebnisse erzielt (vgl. dazu auch GassNER und GOEZE 1932). 
Die für die vorliegenden Buitenzorger Untersuchungen geltenden apparativ-ana- 
lytischen wahrscheinlichen Fehler ! sind in Tabelle 1 zusammengestellt, ausgedrückt 


! Aus 7 Reihen von Luftanalysen, in denen jeweils alle 6 Glockenapparate 
synchron saugten, ergab sich ein wahrscheinlicher Fehler der Einzelbestimmung 
von r —0,011 mg CO,/1=2,1%. Für eine Assimilationsbestimmung, die sich aus 
der Differenz zweier CO,-Analysen ergibt, ist r = 0,015 mg/l. Daraus berechnen 
sich unter Berücksichtigung von Zeit und Blattfläche die Werte der Tabelle 1. 
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in mg CO,/qdm x h, so daß sich die wahrscheinlichen Unsicherheiten in den spä- 
teren Kurvendarstellungen ohne weiteres übersehen lassen. Es zeigt sich, daß 
diese Unsicherheit in fast allen Fällen unter + 10% des bestimmten Wertes liegt 














und nur in der Nähe der K punkte größer wird. 
Tabelle 1. 
Durch- 
Vv hs- | Wahrscheinliche 
ee dauer Analysenfehler ( r) 
in qdm in Min. | mg CO,/qdm -h 
Calophyllum . . . . . . . . 0,91 9 0,36 
(bei 850 lux) . . . . . . (0,91) (18) (0,18) 
Stelechocarpus : 
Sonnenblätter . . . . . . 0,92 9 0,35 
(bei 850 lux) . . . . . (0,92) (18) (0,18) 
Schattenblätter . . . . . 0,92 9 0,35 
er 850 lux) . . . . . (0,92) (18) (0,18) 
— oy 
Temperaturkurve . . . . 1,05 6 0,47 
Lichtkurve . . . . . . 1,05 9 0,33 
(bei 850 lux) . . . . (1,05) (18) (0,17) 
Schattenblätter : 
Temperaturkurve . . . . 0,91 9 0,36 
Lichtkurve . . . . . . 0,91 6 0,54 
(bei 1700—8500 lux) . (0 91) (9) (0,36) 
(bei 850 lux) . . . . (0,91) (18) (0,18) 
Calophyllum . . . . . . . . 2,80 18 0,06 
Ste ge 
Sonnenblätter . . . . . . 2,64 18 0,06 
Atmung Schattenblätter . . . . . 2,83 18 0,06 
Cassia: 
Sonnenblätter . . . . . . 2,48 18 0,07 
Schattenblätter . . . . . 2,43 18 0,07 














2. Physiologische Grundlagen. 

Vorleben und Zustand des Untersuchungsmaterials sind für den 
Assimilationsverlauf von so einschneidender Bedeutung, daB sich jede 
Assimilationsanalyse zuerst die Frage vorlegen muß, welchen Lebens- 
abschnitt sie erfaßt, und zu welchen allgemeineren Schlüssen die Er- 
gebnisse berechtigen (STOCKER 1927, Montrort und NEYDEL 1928 und 
Montrort 1932, GASSNER und GOEZE 1934). 

Wir gehen aus von Blättern, die unter den gleichen Bedingungen 
des natürlichen Tropenklimas aufgewachsen sind und sich im Augenblick 
des Versuchs im physiologischen Zustand der frühen Morgenstunden, 
7—8 Uhr, also in optimaler Assimilationsbereitschaft, befinden (v. Gu'r- 
TENBERG). An diesem Material messen wir die momentane Reaktion 
gegenüber verschiedenen Licht- und Temperaturintensitäten. Wir ent- 
scheiden so die Frage, ob das naturgegebene Tropenblatt die naturgegebenen 
Standortsbedingungen optimal, supra- oder suboptimal ausnützt. Nur 
diese, für den Ökologen allerdings entscheidende Frage der momentanen 
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Anpassung steht für uns zur Erörterung. Über die Daueranpassung bei 
lang dauernder Veränderung der Außenbedingungen kann unsere Methode 
keine Auskunft geben. Es ist nun zu fragen, ob unsere Methodik dieser 
Zielsetzung genügt. 


Zunächst: Ist die Verwendung abgeschnittener Blätter zulässig? Wenn man die 
umfangreiche Literatur über Assimilationsmethodik durchsieht, so ist man er- 
staunt, daß über diese grundlegende Frage unmittelbare Versuche kaum vorliegen. 
Sie wird fast stets (z. B. KRASNOSSELSKY-MAxIMOW 1928, BELJAKOFF 1929, Gass- 
NER und GOEZE 1932) lediglich von dem Gesichtspunkte aus bewertet, ob abgeschnit- 
tene Blätter konstante und durch die Außenbedingungen bestimmte Werte er- 
geben. Daß für eine solche ,,physiologische Standartisierung‘* abgeschnittene Blätter, 
namentlich wenn ihr Wassergehalt durch Eintauchen der Blattstiele in Wasser 
genormt wird, sehr geeignet sind (vgl. besonders GASSNER und GoEzE 1934), kann 
im Hinblick auf die starke Beeinflussung, die ein im Verband der Gesamtpflanze 
befindliches Blatt jederzeit durch eine Änderung des physiologischen Gesamtzustan- 
des erleiden kann, nicht wundernehmen (Harper 1933, Jaccarn und Jaac 1932. 
BAUER 1935). Für unsere ökologische Fragestellung kommt es nun aber gerade 
darauf an, das Verhalten des Blattes als Teiles der natürlichen ganzen Pflanze kennen 
zu lernen, und deshalb ist es für uns wichtig zu wissen, ob abgeschnittene Blätter 
im Kurzversuch denselben Assimilationsverlauf zeigen wie an der Pflanze belassene. 
eine Frage, die sich nur experimentell entscheiden läßt. Für Plectranthus fruticosus 
und Jacobinia Pohliana kann BAUER (vgl. seine Arbeit in dieser Zeitschrift) 
zeigen, daß unter den verschiedensten Bedingungen ein Abschneiden der Blätter 
ohne Einfluß auf die Größe und den Ablauf der Assimilation bleibt, obwohl es sich 
um zwei sehr leicht welkende und in ihrem Assimilationsverhalten leicht beeinfluß- 
bare Arten handelt. Damit ist vorläufig auch für meine Versuchsbäume, bei denen 
sich aus technischen Gründen kein unmittelbarer experimenteller Vergleich durch- 
führen ließ, die Verwendung abgeschnittener Blätter gerechtfertigt, zumal da es 
sich bei ihnen um Arten mit viel stabilerem Wasserhaushalt handelt; auch hat 
MacLeax für Kokospalmenblätter ebenfalls keinen Einfluß des Abschneidens ge- 
funden. 

Die ökologische Fragestellung der Arbeit hat mich weiter veranlaßt, die Stiele 
der abgeschnittenen Blätter nicht in Wasser tauchen zu lassen; die Möglichkeit. 
nach Ausschaltung aller Leitwiderstände des Stengels Wasser zu saugen, kann 
das Blatt während des Versuchs in einen Wassersättigungszustand bringen, der 
in Wirklichkeit nie vorkommt (STocKER 1929), und der, wie sich auch aus der Arbeit 
von BAUER ergibt, falsche Assimilationswerte vortäuschen kann. Auch die Er- 
haltung der natürlichen Spaltöffnungsweite und der Interzellularwegsamkeit (Nıus) 
fordert Vermeidung einer künstlichen Heraufsetzung des Blattwassergehaltes. 
Man muß dann aber natürlich durch möglichste Abkürzung der Versuchsdauer 
dafür sorgen, daß nicht die während des Versuchs eintretenden Wasserverluste 
die Assimilationsgröße beeinflussen !. 

Die während des Versuchs auftretenden Wasserverluste wurden dauernd kon- 
trolliert, und es zeigt sich, daß sie nur bei den höchsten Lichtstärken und Tempe- 
raturen die Beträge überschreiten, um die im natürlichen Tagesgang der Transpi- 
ration der Wassergehalt der Blätter gegenüber den Morgenwerten zu sinken pflegt. 

Im einzelnen betragen die Wasserverluste während der Versuchszeit, in Pro- 
zenten des Anfangswassergehaltes ausgedrückt. 


1 Die Auffassung Dasturs (1925) von einer linearen Beziehung zwischen Wasser- 
gehalt und Assimilationsgröße wird durch seine Versuche nicht bewiesen. Diese 
beziehen sich wahrscheinlich mehr auf die Abhängigkeit vom Alter der Blätter. 
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Calophyllum inophyllum: 


bis 17000 lux, 28° < 2% 

17000 ,, 42000 lux, bis 30° € 6% 
42 000 lux, 30° bis 45° {11% 

51000 ,, 85000 lux, 28° (14% 
102 000 lux, 28° 16% 


Wasserverluste im natürlichen Tagesgang der Transpiration bis 15% des Morgen- 
wertes (STOCKER 1935, Abb. 7a). 


Cassia fistula, Sonnenblätter: 
bis 17 000 lux, 28° < 6% 
17000 ., 51000 lux, 289 16% 
68 000 lux, bis 20° {17% 
68 000 lux, bis 33° (22% 
68 000 lux, bis 47° (34% 
Natürliche tägliche Wasserverluste am Baum bis etwa 30% des Morgenwertes 
(Stocker 1935, Abb. 7a). 
Cassia fistula, Schattenblätter: 
bis 8500 lux, bis 30° < 3% 
» 8500 lux, ,, 40° 6% 
- 8 500 lux, oo. 18 {19% 


+ 17000 lux, 28° ( 4% 
> 68000 lux, 28° (12% 
„ 102 000 lux, 28° (14% 


Stelechocarpus burahol, Sonnenblätter: 
bis 21000 lux, bis 34° ( 4% 
» 21000 lux, ss «207 { 8% 

102 000 lux, 28° (15% 


Stelechocarpus burahol, Schattenblätter: 
bis 34 000 lux, bis 30° (2% 
» 34000 lux, er (4% 
„ 102 000 lux, 28° <T% 


Atmungsversuche, bei allen 3 Arten: 
bis 30° <1% 
über 30° 2-4% 

DaB diese Wasserverluste, abgesehen von den Temperaturen über etwa 35°, 
tatsächlich ohne Einfluß auf die Assimilation bleiben, zeigt sich, wenn man das- 
selbe Blatt unmittelbar nach Abschluß einer Bestimmung einem zweiten Versuch 

unterwirft. In der Tabelle 2 
Tabelle 2. Calophyllum inophyllum. sind solche Kontrollbestim- 
mungen zusammengestellt 








Assimilati ‘ : 
Baltes: mn nen. h (Dauer jeder Bestimmung 
Datum Zeit Licht ratur Zum 9 Min., Vorspülung eben- 
\ 2. Be- 


1. Be- S 
in lux | in °C [stimmung |stimmung falls 9 Min.). 
Für die Zuverlässigkeit 




















1.2. 301 13% | 42000 15 5.25 4,92 der Methode spricht weiter, 
1.2.30] 82 | 42000 | 28 5,55 5,86 daß auch verschiedene Blät- 
3. 2.30] 12% | 42000 | 28 6,10 6,35 ter, an verschiedenen Ta 
3.2.30] 9% | 42000 | 41 3,03 1,06 gen und zu verschiedenen 
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Stunden untersucht, bei gleicher Beleuchtungsstärke und gleicher Temperatur gut 
übereinstimmende Werte ergeben (Abb. 8—9). Die einzige erhebliche Abweichung 
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Wellenlänge —> 
Abb. 4. 


Abb. 4. Relative Energieverteilung des terrestri- 
schen Sonnenspektrums in Washington bei ver- 
schiedener Sonnenhöhe (nach H. K. KIMBALL, 
Dorno 1928) und des Spektrums eines mit 3150° 
abs. glühenden Wolframfadens (nach GEIGER und 
SCHEEL). Die Sonnenstrahlen legen bei den ver- 
schied 8 héhen die folgenden relativen 
Luftwege m zurück: ms°=1; ms° = 1,1; 
Myo" = 2,0; my,3° = 3,0. 





Abb. 5. Relative Energieverteilung im Licht der 

Mittagssonne (Anfang Mai, Darmstadt) und einer 

1000 -Watt-Lampe (in 30cm Abstand). Beide 

Messungen mit Sperrschichtphotozelle, die Kurve 

der 1000-Watt-Lampe 5fach überhöht gegenüber 
der Sonnenlichtkurve. 


Abb. 6. Lichtabsorption durch eine Spiegelglas- 
küvette mit 1,5cm Wasserschicht. 
1000-Watt-Lampe wie Abb. 5. 
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Abb. 5. 
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Wellenlänge —> 
Abb. 6. 


findet sich bei Stelechocarpus burahol 26°, 21 000 lux (Abb. 9), aber an einer Stelle 
der Assimilationskurve, an der von vornherein kein einheitliches Verhalten ver- 
schiedener Blatter zu erwarten ist (StTocKER 1931, 8.522); der nach den benachbarten 


Planta Bd. 24. 


28 
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Punkten konstruierte Kurvenverlauf geht mitten zwischen den beiden voneinander 
abweichenden Werten hindurch. 

SchlieBlich bedarf noch die Verwendung einer künstlichen Lichtquelle der 
Rechtfertigung. Sie erwies sich als notwendig, weil die dauernden starken Schwan- 
kungen des Tropenlichtes die Durchführung längerer Versuchsreihen mit konstanter 
Lichtstärke unmôglich machten. Da wir über die Assimilationsbeteiligung der ein- 
zelnen Bezirke des sichtbaren Spektrums vorläufig nichts Sicheres wissen (vgl. 
SeysBoLp 1934), ist für unsere ökologische Fragestellung möglichste spektrale 
Gleichwertigkeit der künstlichen Lichtquelle mit dem natürlichen Licht anzustreben. 
Man nähert sich diesem Ziel am meisten durch Verwendung von Lampen mit 
hoher Glühdrahttemperatur. Die von mir benutzte Osram 1000 Watt-Kinolampe 
hat nach Mitteilung der Fabrik eine Leuchtdrahttemperatur von 3150° absolut. 
Die spektrale Energieverteilung eines mit dieser Temperatur glühenden Wolfram- 
fadens ! ist in Abb. 4 derjenigen des Sonnenlichtes in Washington gegenübergestellt ; 
aus den Tropen selbst liegen keine zuverlässigen Messungen vor. Die Abb. 5 er- 
gänzt den Vergleich durch direkte spektrale Energiemessungen mit der von Sey- 
BOLD beschriebenen Sperrschicht-Photozellenapparatur ?. Die dabei benutzte 
1000 Watt-Osram-Lampe ist das gewöhnliche Klarglasmodell. Es ergibt sich, 
daß im künstlichen Licht das Maximum nach der langwelligen Seite verschoben 
ist, daß aber auch im gelben und grünen Lichtbezirk erhebliche Anteile vorhanden 
sind und auch im Blau nicht fehlen. Die Schwächung und Veränderung des Lichtes 
beim Durchgang durch die Glasscheiben und die Wasserschicht des Kühlgefäßes 
und der Assimilationsküvette ist unerheblich (Abb. 6). Wenn somit vom physio- 
logischen Standpunkt der Ersatz des Sonnenlichtes durch die 1000 Watt-Lampe 
gerechtfertigt ist, so bleibt für die ökologische Auswertung die Schwierigkeit, 
daß ein exakter Helligkeitsversuch der beiden Lichtarten bei ihrer spektralen 
Verschiedenheit nicht möglich ist; einen ungefähren können wir auf folgender Grund- 
lage versuchen: Die benutzte 1000 Watt-Kino-Lampe hat nach Angabe der Fabrik 
3450 HK, von denen nach Abzug von 2% Absorption in der Glaskugel 3380 HK 
als freie, sichtbare Strahlung bleiben. Die Beleuchtungsstärke des mittäglichen 
Zenithlichtes in Meereshöhe nimmt Dorno (1919, S. 46) zu etwa 150 000 lux an; 
BoysEN-JENSEN (vgl. GABRIELSEN-LARSEN, 8. 26) mißt im Juli in Dänemark an 
klaren Tagen bis 127 000 lux, ARNOLD in Münster bis 100 000 lux. Wir legen also 
mit dem nötigen Vorbehalt unseren weiteren Betrachtungen in Buitenzorg eine 
mittägliche maximale Beleuchtungsstärke von 150 000 lux zugrunde, eine Zahl, 
die wahrscheinlich eher zu hoch als zu nieder ist ?. 


3. Die Versuchsbäume. 

Das Versuchsmaterial (aus 1,5—2 m Höhe) lieferten drei in nächster 
Nähe des TREUB-Laboratoriums stehende Bäume, die nach Blattbau und 
Standort verschiedenen Typen angehören (vgl. STockER 1935). 

1. Calophyllum inophyllum L. (Guttiferae) aus der Barringtonia-For- 
mation mit großen, immergrünen, glänzenden Blättern. Die Krone ist 
so licht, daß es nicht zur Ausbildung von Schattenblättern kommt 
(Abb. 7, A,, Tabelle 3). 


* 1 Ich verdanke dieselbe der Osram-Gesellschaft, die Werte sind nach GEIGER 
und Soagez, Handbuch der Physik, berechnet. — * Herrn Prof. Dr. SEYBOLD 
bin ich für den Zusammenbau und die Eichung der Apparatur sehr zu Dank 
verbunden. — ? Die viel höhere Angabe von 250000—325000 m. c. (= 280 000 
bis 360000 lux) von TEEGAN-RENDALE für Rangoon ist offenbar viel zu hoch (vgl. 
die methodischen Einwände von Durroy). 
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2. Cassia fistula L. (Caesalpinioideae) hat seine Hauptverbreitung 
im sommertrockenen Gebiet. Unser Versuchsbaum ist der stattliche 





Abb. 7. Blattquerschnitte der Versuchsblätter. A, Calophyllum inophyllum, S blatt 
Rechts ein Harzgang. B, Cassia fistula, Sonnenblatt, B, Schattenblatt; Sekretzellen. 
C, Stelechocarpus burahol, Sonnenblatt, C, Schattenblatt; Sekretzellen und Randtüpfel. 





Baum hinter dem TREUuB-Laboratorium (Abb. 1). Die jährlich in der 
Trockenzeit abgeworfenen großen Fiederblätter sind zart gebaut und 
deutlich in Sonnen- und Schattenblätter differenziert (Abb.7 B, Tabelle 3). 

















Tabelle 3. 
Dicke der Epid is- Zahl! der Spalt- 
sußenwand ins L öffnungen je mm ae 4 
Oberseite | Unterseite | Oberseite | Unterseite in u 
Calophyllum inophyllum : 
Sonnenblatt . . . . . 7,5 7,5 0 395 13 
Cassia fistula: 
Sonnenblatt . . . . . 3,8 2,0 0 400 12 
Schattenblatt . . . . . 3,0 1,0 0 435 12 
Stelechocarpus burahol: 
Sonnenblatt . . . . . 10,0 7,5 0 225 7 
Schattenblatt . . . . . 7,2 5,0 0 265 7 











1 Mittel aus jeweils 10 Messungen in der Blattmitte. 
28* 
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3. Stelechocarpus burahol (Hook. et THoms.) (Anonaceae), in ganz 
Java typischer Regenwaldbaum bis 600 m Meereshöhe, aber auch im 
Teakwald vorkommend. Die großen, langen Blätter mit Träufelspitze 
sind immergrün und blechartig hart. Der prachtvoll entwickelte Baum 
des Botanischen Gartens ist auf der freien Ostseite bis zum Boden herab 
dicht belaubt (Abb. 3). In dem sehr dunklen inneren Teile der Baum- 
krone finden sich typische Schattenblätter, deren Spaltenzahl (Tabelle 3) 
ebenso wie bei Cassia eher etwas größer als bei den Sonnenblättern 
zu sein scheint. Der anatomische Blattbau zeigt eine gewisse Neigung 
zu isofacialer Ausbildung, in den dicken Außenwänden der Epidermis- 
zellen fallen die zahlreichen Randtüpfel auf (Abb. 7 C). 

Über die klimatischen Standortsbedingungen und den Transpirations- 
gang von Cassia fistula und Calophyllum inophyllum habe ich an anderer 
Stelle berichtet (SrocKER 1935). Stelechocarpus burahol steht im Blatt- 
bau und vermutlich auch im Transpirationsverhalten der dort unter- 
suchten Celastracee Elaeodendron glaucum sehr nahe. 


4. Die Berechnungseinheiten. 

a) Licht. 

Die eingesetzten Beleuchtungsstärken (1 lux = 1 MHK) sind berechnet aus 
der von der Fabrik angegebenen Lichtstärke der Lampe (3380 HK) und dem Ab- 
stand des Leuchtdrahtes von der assimilierenden Blattfläche. Die in den Spiegel- 
glasscheiben und der 2cm dicken Wasserschicht des Kühlgefäßes und der Assi- 
milationsküvette stattfindende Lichtabsorption (nach Abb. 6 etwa 8%) ist nicht 
berücksichtigt. 

b) Temperatur. 

Als Assimilationstemperatur ist diejenige des Kühlwassers angenommen, die 
durch dauernden Zufluß von warmem Wasser bzw. Zugabe von Eis und Durch- 
mischung mittels eingeblasener Luft auf einige Zehntel Grad konstant gehalten 
werden konnte. 

c) Öffnungsweite der Stomata. 

Die Spaltöffnungsweite wurde am Ende jeden Versuchs durch Infiltration mit 
Xylol und Alkohol bestimmt und in der LiINsBauERschen Skala (Infiltrations- 
stärke 0—3, Infiltrationsgeschwindigkeit «—~y) notiert. 

In den Abbildungen ist die Skala durch folgende 9 Stufen zahlenmäßig aus- 
gedrückt: 

0 = keine Infiltration 5 = 2 8 


1=1y =2a 
2=1ß 7=3y 
3=1a 8=3ß 
4=2y 9=3« 


Die Zahlen an der Einerstelle beziehen sich auf Xylol, die an der Zehnerstelle 
‚(wenn = 0 weggelassen) auf Alkohol. Es bedeutet also z. B. 9 Infiltration mit 
Alkohol 0, mit Xylol 3 «; 69 Infiltration mit Alkohol 2«, mit Xylol 3 «. 

d) Assimilationswerte. 

Die Berechnung erfolgt in mg CO,/qdm .h, bezogen auf einen Kohlensäure- 
säuregehalt der Luft von 0,590 mg/l (lineare Korrektion vgl. S. 404); als Fläche 
ist die einfache Blattfläche (im Gegensatz zu den Transpirationsberechnungen!) 
genommen. Die Umrechnung auf Frischgewicht, Trockengewicht und Wassergehalt 
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(zu Beginn des Versuchs) läßt sich leicht mit Hilfe der folgenden Dimensionsquotienten 


durchführen (Tabelle 4). 
Tabelle 4. 


Fläche als einseitige Fläche !, als Fehler ist der wahrscheinliche Fehler des 


Einzelwertes berechnet. 
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Trockengewicht Wassergehalt Frischgewicht 
Fläche Fläche Fläche 
g/adm g/adm g/adm 
Calophyllum inophyllum . . . 1,32 + 0,07 2,27 + 0,06 3,59 + 0,09 
Cassia fistula: 
Sonnenblätter ...... 0,76 + 0,05 1,17 + 0,05 1,93 + 0,07 
Schattenblätter . . . . . 0,54 + 0,06 1,13 + 0,09 1,67 + 0,11 
Stelechocarpus burahol: 
Sonnenblätter . . . . . . 1,14 + 0,07 1,21 + 0,05 2,35 + 0,09 
Schattenblätter . . . . . 0,71 + 0,04 1,14 + 0,03 1,85 + 0,05 











e) Zeitfolge der Versuche. 

Die in den Abb. 8—11 zusammengestellten Assimilations- und Atmungskurven 
sind aus Werten zusam tzt, die an verschiedenen Tagen gewonnen worden 
sind. Die Tabelle 5 gibt Aufschluß über Tag und Tageszeit der einzelnen Be- 
stimmungen unter Hinzufügung der Versuchsdauer ?. 





Tabelle 5. 
Calophyllum inophyllum. 


1.2.30, 8%—134 Uhr: 42 000 lux 28° (5,6), 28° (5,9), 24°, 20°, 5°, 10°, 15° 
(5,2) 15° (4,9) (9 Min. Versuchsdauer) 
3.2.30, 815—13% Uhr: 42 000 lux 32°, 36°, 41° (3,0), 41° (1,1), 45°, 28° (6,1), 
28° (6,3), 50° (9 Min.) 
18.2.30, 8%—124 Uhr: 28° 17 000, 102000, 85000, 68000, 51 000, 
34 000 lux (9 Min.) 
19. 2.30, 830 915 Uhr: 289 1700, 8500 lux (9 Min.) 
27.2.30, 8% Uhr 28° 850 lux (18 Min.) 
24.2.30, 8%—12%5 Uhr: Dunkel 37°, 30°, 5°, 12°, 19°, 25°, 45° (18 Min.) 
Cassia fistula, Sonnenblätter. 
7.2.30, 8%- 1250 Uhr: 68 000 lux 28° (10,7), 24°, 20°, 16°, 12°, 7° (6 Min.) 
8. 2.30, 755 —133° Uhr: 68 000 lux 30°, 33°, 37°, 42°, 26°, 47° (6 Min.) 
4.2.30, 8°°—13%5 Uhr: 289 17 000, 34 000, 51 000, 68 000 (11,1), 85 000, 


175 000 lux (9 Min.) 


5.2.30, 8%5- 92 Uhr: 28° 8500, 3400, 102 000 lux (9 Min.) 

27.2.30, 9° Uhr: 289 850 lux (18 Min.) 

20. 2. 30, 11%—13% Uhr: Dunkel 25°, 17° (18 Min.) 

21.2.30, 815—13%5 Uhr: . 28°, 320, 40, 170 (18 Min., bei 28° 33 Min.) 
25. 2.30, 821112 Uhr: + 37°, 45°, 10° (18 Min.) 


1 In meiner Transpirationsarbeit (STOCKER 1935) sind die Quotienten auf dop- 
pelte Blattfläche bezogen, also nur halb so groß. Der Unterschied im Flächentrocken- 
gewicht bei Cassia fistula kommt wahrscheinlich daher, daß für die Transpirations- 
versuche größere Blätter zur Verwendung kamen. — ? Die Temperaturen sind auf 
ganze Grade abgerundet. Die Assimilationswerte selbst ergeben sich aus den 
Abb. 8—11 und sind in der Tabelle (in Klammern) nur da angeführt, wo unter 
gleichen Außenbedingungen mehrere Bestimmungen gemacht wurden. 
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Cassia fistula, Schattenblätter. 


815-13%5 Uhr: 8500 lux 25°, 1°, 6°, 11°, 16°, 21° (9 Min.) 
8%—13 Uhr: 8500 lux 28° (3,0), 30°, 33°, 37°, 429, 47° (9 Min.) 
115° 13% Uhr: 28° 8500 (3,5), 3400, 1700 lux (9 Min.) 
890-124 Uhr: 28° 17000, 34000, 51000, 68000, 85 000. 
102 000 lux (6 Min.) 
115 Uhr: 28° 850 lux (18 Min.) 
1135 —13%5 Uhr: Dunkel 25°, 17° (18 Min.) 
8151335 Uhr: er 28°, 33°, 39, 17° (18 Min., bei 28° 33 Min.) 
82-142 Uhr: Fr: 37°, 10°, 45° (18 Min.) 
Stelechocarpus burahol, Sonnenblätter. 
9%_—133° Uhr: 21 000 lux 26° (3,6), 10°, 6°, 16°, 199, 21° (4,5) (9 Min.) 
8% 1315 Uhr: 21 000 lux 26° (6,3), 21° (4,9), 30°, 34°, 39%, 46° (9 Min.) 
134° Uhr: 28° 175 000 lux (8 Min.) 
97>—14 Uhr: 28° 8500, 3400, 1700 lux (9 Min.) 
845-1350 Uhr: 28° 17 000, 34 000, 51 000, 68 000, 85 000 
102 000 lux (9 Min.) 
10% Uhr: 28° 21 000 lux (4,9) (9 Min.) 
10% Uhr: 28° 850 lux (18 Min.) 
820 1415 Uhr: Dunkel 25°, 5°, 15°, 359, 45° (18 Min.) 
125° Uhr: = 10° (18 Min.) 
Stelechocarpus burahol, Schattenblätter. 
8%—13% Uhr: 3400 lux 24°, 21°, 16°, 11°, 6°, 2° (9 Min.) 
845-124 Uhr: 3400 lux 27° (1,6), 30°, 33°, 37°, 42°\(9 Min.) 
82°__13% Uhr: 28° 17 000, 34000, 51000, 68000, 85 000, 
102 000 lux (9 Min.) 
850 _13% Uhr: 28° 8500, 3400 (1,6), 1700 lux (9 Min.) 
1255 Uhr: 28° 850 lux (18 Min.) 
820-1059 Uhr: Dunkel 25°, 5°, 15° (18 Min.) 
1235140 Uhr: Be 33°, 42° (18 Min.) 
125 Uhr: > 10° (18 Min.) 
Parmelia tinctorum. 
9% _—-13% Uhr: 42 000 lux 6°, 10°, 15°, 20°, 25° (18 Min.) 
152 —18%° Uhr: 42 000 lux 28°, 33°, 38°, 44° (18 Min.) 


Die Tabelle 6 verzeichnet die wichtigsten klimatischen Daten der Hauptversuchs- 
tage nach den meteorologischen Aufzeichnungen des TREUB-Laboratoriums. Im 
Laboratorium selbst bewegte sich die Temperatur am Vormittag zwischen 24° 


ô. Die Lichtkurve der Assimilation. 


Die Lichtkurven sind bei einer Temperatur von 28° aufgenommen, 
wie sie den klimatischen Verhältnissen am Vormittag sonniger Tage in 
Buitenzorg entspricht (Tabelle 6 und Abb. 1 und 2 bei Stocker 1935). 

An bekannten Tatsachen zeigen die in Abb. 8 zusammengestellten 
Kurven zunächst: Bei den niedersten Lichtstärken übertrifft die Assi- 
milation der Schattenblätter die der Sonnenblätter, bei höheren kehrt 
sich das Verhältnis um ; die Schattenblattkurve biegt früher in den flachen 
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optimalen Kurventeil ein (LUNDEGARDH, v. FABER, 8. 106). Der weitere 
Verlauf der Kurve ist wesentlich durch das Verhalten der Spaltöffnungen 
bedingt. Wie 8.403 gesagt, geht jede Einzelbestimmung von der opti- 
malen Spaltweite aus, die die Blätter am ersten Vormittag aufweisen; 
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Abb.8. Lichtkurven der Assimilation. Die beigefügten Zahlen bezeichnen die Spalt- 
öffnungsweiten (Erklärung im Text S.412; Unterstreichen bedeutet Uberwiegen der 
betreffenden Spaltweite). 


wo in den Versuchen Schließbewegungen auftreten, sind sie die unmittel- 
bare Folge der jeweiligen Versuchsbedingungen, und die dadurch beding- 
ten Änderungen der Assimilationsgröße sind ein notwendiger Bestandteil 
einer ökologisch gedachten Lichtabhängigkeit. Unsere Kurven gewinnen 
so ein etwas anderes Aussehen, als wir es von den physiologischen Normal- 
kurven, die die Spaltbewegungen ausschließen, gewohnt sind; auch ist 
in ihnen jede Ausgleichung durch Mittelwertbildung vermieden, um eine 
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Tabelle 6. ganz objektive Darstel- 
Lufttemperatur Niederschlag in mm lung der Versuchsergeb- 
mae) sun | 9 unr fe Une| 6—9 Unel9-12 Une] Tees. Misse sicherzustellen. 
were Die Kompensations- 
29.1. | 21,4 | 25,4 | 27,8 | — | — | 53 Punkte liegen unter 
30. 1. | 21,0 | 26,2 | 29,6 abe A. 4,1 850 lux, mit Ausnahme 
1.2. 22,6 22,2 25,8 12,0 0,6 39,2 der Sonn blät 
2.2.1286 | 244 | 254 | — | 38 |317 Cu fau ME? 
3.2. | 222 | 228 | 25,0 | 19,9 | 03 | 205 assia fistula, für die 
4. 2. | 22,0 | 24,4 | 26,4 — 0,4 5,5 etwa 1100 lux anzu- 
5. 2. | 21,8 | 23,8 | 27,6 == — 0,5 - . 
6.2. | 222 | 256 | 30.0 a sail a nehmen sind. Die der 
7.2.| 22.4 | 27.2 | 30,6 2) a 0,7 Schattenblätter sind 
= = == 2. =. — 1,8 + überall niederer als die 
10.2. 216 24. 4 | 262 = 02 27 der Sonnenblätter. Die 
11. 2. | 21,8 | 25,0 | 29,0 a pres 0,5 Reihenfolge der Arten 
12. 2. | 22,0 | 25,2 | 29,81 — — |43,2 entspricht ihrem Ver- 
13. 2. | 21,8 | 22,4 | 25,2 0,3 1,3 9,4 halt La N ; 
14. 2. | 22,4 | 22,9 | 23,8 | 214 | 24 | 44,5 alten in der Natur: 
15. 2. | 22,2 | 22,6 | 25,6 6,9 0,3 8,7 Cassia fistula mit den 
16. 2. | 22,8 | 25,2 | 27,5 — — — PA lo: 
17. 2. | 23.0 | 24.2 | 264] — 26 |124 höchsten, Calophyllum 
18. 2. | 23,2 | 24,6 | 27,6 | 0,2 = 9,7 inophyllum mit etwas 
19. 2. | 23,4 | 23,4 | 24,6 | 31,9 — 90,2 niederen und Sfelecho- 
my à = > as 18 ae 7 carpus burahol mit den 
22.2.| 21,4 | 24,4 | 28,2 1.1 Æ 13,6 bescheidensten Licht- 
23. 2. 23,0 26,6 28,6 sane — 26,3 ansprüchen. 
24. 2. | 22,2 | 26,4 | 29,4 — _- 0,5 Z : 2 
25. 2. | 21,6 26,8 29,8 ds sa. 2,9 um Vergleich mit 
26. 2. | 22,2 | 26,4 | 30,0 — 32,4 europäischen Arten be- 




















nützen wir die von 
BoysEN-JENSEN (1932) gegebenen Zahlen: 
Betula verrucosa:  Lichtblätter 1000 lux, Schattenblätter 400 lux; 


Fraxinus exelsior : a nt as 3 à 200 „; 
Fagus silvatica: mi 500 ,,, à eee 


Diese Werte gelten fiir eine Temperatur von 20°. Bei der meinen Ver- 

suchen zugrunde liegenden Temperatur von 28° wiirden die Kompen- 

sationspunkte wahrscheinlich höher 

Temperatur | 47; : | Chamaenerium liegen; denn in Grönland bestimmte 
°C LF glauca latifolium? ro 

MULLER folgende Temperaturab- 

hängigkeit des Kompensations- 








0 250 175 
10 750 500 punktes (in lux): 
20 1700 1550 Wir werden also in der Annahme 








nicht fehlgehen, daB die Kompen- 
sationspunkte unserer tropischen Bäume auf absolut gleiche Temperatur 
bezogen erheblich tiefer liegen als die europäischer; das gilt auch für die 


‘ 


1 Lichtmessungen mit rotgelbem Filter auf der Einheit einer HEFNER-Lampe 
(BoysEN-JENSEN 1932, S. 21). — ? Beide Arten Sonnenpflanzen. 
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Sonnenblätter, trotz des starken Tropenlichtes! Auf ökologische Stand- 
ortstemperaturen bezogen sind sie aber ungefähr gleich. Wir können von 
einer „Anpassung‘‘ der Tropenbäume an die hohen Tropentemperaturen 
sprechen, entsprechend der Anpassung an tiefe Temperaturen bei den 
arktischen Arten MÜLLERs. Als einige weitere vergleichbare Kompen- 
sationswerte seien angeführt: 





Sinapis alba 750—900 lux (BoysEN-JENSEN, vgl. 
) MÜLLER) 
Sonnenpflansen Nasturtium palustre 600 ., (LuNDEGARDH 1921, vgl. 
GABRIELSEN-LARSEN) 
Statice limonium 1000 ,, (GABRIELSEN-LARSEN) 
Aster tripolium 400—700 ,, ” 
Oxalis acetosella 150 ,, (LuNDEGARDH 1921, vgl. 
Schattenpflanzen MÜLLER) 
Aspidistra 275 ,, (GEIGER) 
Peltigera canina 4200 ,, (BoysEN-JENSEN und 
a hate re Marchantia 100 ,, Minter 1929) 


Weitere Angaben, wie die bei LUNDEGÂRDH (1924, dort eine Tabelle, 
S. 89), STÄLFELT, JOHANSSON, STOCKER (1927) und von FARER (1935, 
S. 106) zu verwerten, ist schwierig, weil sie nur relative Werte geben, 
die sich kaum auf lux umrechnen lassen; sie bewegen sich aber wahr- 
scheinlich in gleichen Größenordnungen wie die oben angeführten. 

Im Verlauf der Lichtkurve (Abb. 8) können wir 3 Abschnitte unter- 
scheiden: den steilen Anstieg im Minimumgebiet des Lichtes, die flache 
Kuppe im Optimum desselben und den Wiederabfall bei supraoptimalen 
Beleuchtungsstärken. Spaltöffnungsbewegungen sind entscheidend mit- 
beteiligt: Öffnungsbewegungen im Beginn der Minimumphase, Schließ- 
bewegungen als Einleitung des supraoptimalen Kurventeiles; sind die 
Schließbewegungen zum Stillstand gekommen, so kann ein langsamer 
Wiederanstieg der Assimilation erfolgen, besonders deutlich bei Cassia- 
Schattenblättern von 68 000 lux an. Es bleibt also zweifelhaft, ob und 
inwieweit Spaltöffnungsschluß oder direkte physiologische Assimilations- 
hemmung bei den höchsten Lichtstärken wirksam sind. 

Nach der Lage des Optimumgebietes ordnen sich die 3 Bäume in 
derselben Reihenfolge, die wir bei den Kompensationspunkten fanden: 
Cassia fistula am meisten lichtliebend, Calophyllum inophyllum ihr wenig 
nachstehend, Stelechocarpus burahol aber selbst in seinen Sonnenblättern 
sehr lichtscheu. 

Das Minimumgebiet endet für Cassia und Calophyllum bei etwa 
17 000 lux, für Stelechocarpus schon bei etwa 8500 für Sonnen- und 
3400 für Schattenblätter; in den von BOYSEN-JENSEN (1932, 8. 44 f.) 
gegebenen Kurven für Buche, Birke und Esche scheint die Verflachung 
schon früher einzusetzen, bei 4000—6000 lux für Sonner-, 1000—2000 lux 
für Schattenblätter. Die untere Grenze des optimalen Lichtes läge da- 
nach, absolut genommen, bei den Tropenbäumen etwas höher als bei 
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den mitteleuropäischen, ökologisch aber mit Rücksicht auf das in den 
Tropen am Morgen rasch anwachsende Licht etwa gleich. 17 000 lux 
sind bei Annahme eines maximalen mittäglichen Tropenlichtes von 
150 000 lux etwa 11% relative Lichtstärke, in Wirklichkeit wohl noch 
einige Prozent mehr, weil die Schätzung von 150 000 lux reichlich hoch 
sein dürfte. Wir sehen, daß auch in den Tropen nur verhältnismäßig 
geringe Lichtstärken voll ausgenützt werden können !. 

Der Umfang des Minimumgebietes läßt sich schärfer erfassen durch 
Angabe der Lichtstärke, bei der „der Halbwert‘‘ der maximalen Assi- 
milation erreicht wird. Es ergeben sich folgende ,,Halbwertbeleuchtungs- 
stärken‘ in lux [Vergleichswerte nach BoysEN-JENSEN (1932) und 
MüLLerR (1928) berechnet]: 











Tem- 
8 - Schatten- 
—" blätter blätter 
Calophyllum inophyllum . . . . . 28 11 000 — 
Buitenzorg | Cassa fistula ......... 28 11 000 10 000 
Stelechocarpus burahol . . . . . . 28 4 000 2 000 
Frs verrucosa ww ww . . . . 20 3 000 2 500 
raxinus excelsior . . . . . . . 20 4 000 1 000 
Danemark} Fagus silvatics - . . . . . . .. 20 3.000 650 
Sinapis alba . ......... 20 4 500 —— 
. 20 — 
Salix glauca .......... 10 - = ah 
Grönland a 20 6.000 — 
Chamaenerium latifolium { 10 3 500 Fs 











Im Optimumgebiet wird das Maximum der Assimilation von den Sonnen- 
blättern von Cassia fistula und Calophyllum inophyllum bei 68000 lux, 
also etwa der halben mittäglichen Lichtintensität, erreicht ; Cassia erweist 
sich dabei durch Lage und Höhe des Optimums (11 mg/qdm -h bei 
68000—85000 lux) wieder als die am stärksten lichtangepaßte Art, 
während Stelechocarpus selbst für die Sonnenblätter das Maximum von 
5 mg/qdm-h schon bei 8500—17000 lux erreicht. 

Die optimale Lichtphase der Assimilation wird bei höheren Licht- 
stärken durch,den Eintritt von Spaltöffnungs-Schließbewegungen be- 
endet. Es beginnt ein Assimilationsabfall, der in den in der Literatur 
abgebildeten Kurven meist nicht mehr zum Ausdruck kommt (vgl. aber 
JOHANSSON). Er ist aber bei den europäischen Bäumen wahrscheinlich 
ebenfalls vorhanden; in den von BoysEN-JENSEN (1932, S. 44 und 45) 
gegebenen Abbildungen von Esche und Birke ist jedenfalls bei den 
höchsten dort verzeichneten Lichtstärken von 30 000—40 000 lux bereits 
eine abfallende Tendenz der Assimilationswerte zu erkennen. Der Beginn 


1 Die Kurven bei LuNDEGARDH (1930, S. 76/77) sind wegen der Unsicherheit 
der Berechnung der relativen Lichtstärke nur mit Vorsicht zu vergleichen. 
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der Schließbewegungen geht wieder parallel mit dem Lichtbedürfnis und 
der Lichttoleranz der 3 Arten. Er liegt bei: 





Wenn die Schließbewe- 
gung der Spalten schon im np omy 
Minimumgebiet beginnt, so lux lux 





kann die Assimilations- ecient. 85000 | 34000 


kurve mit zunehmender Calophyllum inophyllum . .| 68000 = 
Beleuchtungsstärke noch Stelechocarpus burahol . . .| 34000 8 500 


ansteigen, weil die photo- 

chemische Assimilationsförderung die Hemmung der CO,-Zufuhr über- 
windet. Dieser Fall liegt bei Stelechocarpus-Schattenblättern (Abb. 8) 
vor. Setzen die Schließbewegungen aber erst im Optimumgebiet ein, 
wo weitere Lichtsteigerung nur geringe Assimilationssteigerung bedingt, 
so überwiegt der CO,-Faktor und wir erhalten sofortigen steilen Abfall 
so lange, bis die Spaltweite sich auf einem neuen Stand stabilisiert 
hat und die Kurve unter den Einfluß des Lichtfaktors zurückkehrt und 
unter Umständen wieder langsam ansteigen kann; so bei den Schatten- 
blättern von Cassia fistula (Abb. 8). 

Wenn sich somit ergibt, daß das tropische Laubblatt schon bei recht 
geringen Beleuchtungsstärken in das Optimum seiner Assimilationsleistung 
eintritt und bei Beleuchtungsstärken von mehr als 4/, des mittäglichen 
Sonnenlichtes schon wieder stark abfallende Leistungen zeigt, so wäre daraus 
rein theoretisch als günstigste ökologische Lichtlage des Blattes eine der 
Lotrechten sich nähernde Neigung abzuleiten. Es würde so das Morgen- 
licht voll aufgefangen, das Mittagslicht aber nur mit einem geringen, 
der niederen Lage des Optimumgebietes entsprechenden Teilbetrag. In 
der Tat ist nun das oft fast senkrechte Herabhängen des tropischen Laubes 
sehr auffallend. Diese Stellung wird schon durch die Größe und Schwere 
der meisten Tropenblätter erzwungen und ist bei den von mir unter- 
suchten Arten besonders ausgeprägt bei Stelechocarpus burahol, der ja 
auch am meisten lichtscheu ist. Die Abb. 3 gibt davon einen ebenso 
guten Eindruck wie von der starken Lichtreflexion der Blätter, die den 
LichtgenuB des direkten Mittagslichtes weiter herabsetzt (WIESNER, 
KARSTEN). Das abgleitende Glanzlicht kommt anderen Blättern zugute, 
und es wird für den tropischen Regenwald dasselbe gelten, was BoysEN- 
JENSEN (1932) in seinen Versuchen mit Sinapis festgestellt hat: für den 
Gesamtbestand des Waldes steigt der Assimilationsgewinn bis zur vollen 
mittäglichen Lichtstärke, weil die steigende Menge des in den Wald 
eindringenden reflektierten Lichtes immer mehr Blätter zur optimalen 
Assimilation befähigt. Die Fülle des Tropenlichtes, die im übrigen nicht 
überschätzt werden darf, wird also nicht durch gesteigerte Leistung des 
Einzelblattes, sondern durch die Zusammenarbeit der gesamten tief geglie- 
derten Blattmasse des Regenwaldes ausgenutzt, wobei das Einzelblatt 
auf eine geringe, oft sogar (Stelechocarpus) sehr geringe Lichtmenge 
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eingestellt ist. Es ist leicht einzusehen, daß bei einer genotypisch beding- 
ten Begrenzung in der Möglichkeit einer physiologischen Differenzierung 
in Sonnen- und Schattenblätter nur auf diesem Weg eine volle Licht- 
ausnutzung zu jeder Tageszeit, am Morgen und Mittag, zu erreichen ist. 
Die Ausbildung horizontal gestellter, extrem lichtangepaßter Sonnen- 
blätter würde wohl auch daran scheitern, daß durch die starke Erwärmung 
eine Gefährdung der Wasserbilanz (STOCKER 1935) und vielleicht auch 
des Chlorophylls eintreten würde. In letzterer Hinsicht scheinen jeden- 
falls manche Arten empfindlich zu sein ; so zeigten an dem nach Südosten 
unnatürlich freistehenden Stelechocarpus-Baum der Abb. 3 die Sonnen- 
blätter sehr starke Ausbleichungserscheinungen. Daß sich gerade Stele- 
chocarpus als Schattenart erweist, hängt nach dieser Auffassung damit 
zusammen, daß Stelechocarpus typischer Regenwaldbaum ist, während 
Cassia fistula und Calophyllum inophyllum mehr offene Standorte des 
Strandes und der Savannen bevorzugen. Wenn wir auch über die Licht- 
verhältnisse des Regenwaldes noch wenig Sicheres wissen, so ist im 
ganzen am „Dämmer des Rimba“ kaum zu zweifeln (KARSTEN, MORTEN- 
SEN); der Lichtverbrauch durch die ungeheure Blattmasse ist so groß, 
daß er zu physiologischer Schatteneinstellung zwingt, zumal da normal 
große Bäume wie Stelechocarpus oft von noch größeren überragt und 
durch Lianen und Epiphyten beschattet werden. Die Vielartigkeit der 
durcheinander gewürfelten Baumformen tut ein übriges dazu, den Wechsel 
und die Unsicherheit im Lichtgenuß des einzelnen Blattes zu erhöhen. 
Mit dieser Ansicht würde übereinstimmen, daß nach WIESNER der tote 
Waldschatten im Regenwald erst bei !/,, relativer Lichtstärke beginnt 
gegenüber 1/,, im europäischen gemäßigten Wald. 

Daß die Schattenblätter unserer Versuchsbäume am Standort tatsäch- 
lich unter außerordentlich niederem Lichtgenuß stehen, ergibt sich aus 
Messungen mit Eder-Hecht Graukeilphotometern (im Schatten Keil 0,18 
ohne, in der Sonne Keil 0,3 mit Mattscheibe). Am 18. 3. 30 ergaben sich 
bei hellem Sonnenschein (8,5) zwischen 11°° und 12°° Uhr folgende Werte: 


Volle Sonne ... . 4,71 Davos-Einheiten je Minute 
Cassia, Schattenblatt . 0,090 "A “ ss 
Stelechocarpus, ,, 0,019 


Es handelt sich dabei um extreme Schattenblätter, wie sie fiir die 
Assimilationsversuche Verwendung fanden. Als Lichtgenuß ergibt sich 
1/52 für Cassia und nur "/,,, für Stelechocarpus, unter dessen Krone auch 
keine Spur von Bodenvegetation mehr zu finden war. Setzt man nähe- 
rungsweise den in voller Sonne gefundenen Wert von 4,7 Davos-Einheiten 
je Minute gleich einer Beleuchtungsstärke von 150000 lux, so kämen 
selbst an diesem sonnigen Mittag den tiefsten Schattenblättern von Cassia 
nur 2900 lux, denen von Stelechocarpus sogar nur 610 lux zu. Weitere 
Belege für die geringen Beleuchtungsstärken im tropischen Regenwald 
findet man in der Erläuterung zu Abb. 14 (S. 438). 
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Um unsere Untersuchungsergebnisse in der Frage des Spaltöffnungs- 
einflusses ökologisch auszuwerten, ist die Kenntnis der tagesperiodischen 
Spaltenbewegungen im Freien notwendig. Sie ergibt entsprechend den 
Versuchserfahrungen ein verschiedenes Verhalten für die lichtliebenden 
Bäume, Cassia und Calophyllum einerseits, und den schattenertragenden 
Stelechocarpus andererseits. Das Verhalten der ersten Gruppe wird durch 
die folgenden Beispiele belegt (S,_, — Intensität des Sonnenscheins; 
59-10 — Bewölkungsgrad, Infiltrationszahlen s. Erklärung $S. 412): 


Cassia fistula. 








Sonnenblätter Schattenblätter 
Sonnentag | 7.2.30 6.2.30 
800 S4° 69—99 800 S4° 6 
217 S,? 99 11% S,? 39 
12% 8,’ 99 
1250 S, 99 12% 50 3538 
Regentag 21. 2. 30 ; Gleichzeitige Messung 
gis 69 6 
gr 69 6 
1335 69—99 6—36 








Es wird also auch am Baum die Spaltweite der Schattenblätter 
immer erheblich kleiner als die der Sonnenblätter gefunden, und es 
zeigt sich, daß die im optimalen Gebiet unserer Lichtkurve (Abb. 8) 
auftretenden Spaltweiten für beide Blattarten nur an sonnigen Tagen 
erreicht werden, während an Regentagen die im Minimumgebiet der 
Kurve verzeichneten Größenordnungen vorhanden sind. Das gilt für 
die Regenzeit. In der Trockenzeit im November erreichten die Sonnen- 
blätter auch an sonnigen Tagen nur Öffnungsgrade von 5—9 und führten 
um die Mittagsstunden teilweise Schließbewegungen aus (STOCKER 1935), 
ein Verhalten, das zwar die Wasserbilanz sicherstellt, für den Stoff- 
gewinn aber nicht ohne Einfluß bleiben kann. Das für Cassia fistula 
Gesagte gilt, wenn auch nicht in ganz so ausgeprägtem Maße, auch für 
Calophyllum inophyllum. 

Anders aber Stelechocarpus, über dessen Verhalten die Beispiele der 
Tabelle auf 8. 422 aufklären !. 

Bei Stelechocarpus erhalten also die Sonnenblätter im Gegensatz zu 
den beiden erstgenannten Arten auch an so trostlos trüben Regentagen 
wie dem 14. 2. (vgl. Tabelle 6) die Spalten maximal und dem Optimum- 
gebiet der Lichtkurve entsprechend offen und stellen damit erneut ihre 
Anpassung an geringe Lichtintensitäten unter Beweis. Für die Schatten- 
blätter reichte dann freilich im Innern der außerordentlich dichten Krone, 


1 Die Infiltrationszahlen für Stelechocarpus dürfen natürlich nicht mit denen 
von Cassia verglichen werden, da die Infiltrationsmethode nur innerhalb ein und 
derselben Art vergleichbare Werte liefert. 
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Stelechocarpus burahol. 
-Sonnenblätter Schattenblätter 
Sonnentag 12. 2. Gleichzeitige Messung 
82 S,10 9 0 
112 8,‘ 9 6 
1225 Ss 6 
1310 87 9 3—6 
Regentag 14. 2. 17. 2. 
92 9 845 0 
124 9 9° 0 
13% 9 115° 2-4 
12% 2—4 
1355 2—4 








unter der der Boden vollständig vegetationslos war, die Beleuchtungs- 
stärke erst gegen Mittag zur Einleitung einer teilweisen Offnungsbewe- 
gung aus. Andererseits waren, wiederum dem Schattenblattcharakter 
der Lichtkurve entsprechend, mehrfach an sehr sonnigen Tagen, teil- 
weise schon von 10% Uhr ab, Schließbewegungen bei Sonnen- und 
Schattenblättern zu beobachten. 


6. Die Temperaturkurve der Assimilation. 
Die Temperaturkurven sind bei optimalen Beleuchtungsstärken auf- 
genommen. 


Sonnenblätter: 

Cassia 68 000, Calophyllum 42 000, Stelechocarpus 21 000 lux. 
Schattenblätter: 

Cassia 8 5001, Stelechocarpus 3400 lux. 


Die in Abb.9 zusammengestellten Versuchsergebnisse zeigen mehr- 
gipflige Kurven. Namentlich bei Cassia-Sonnenblatt fällt eine stark aus- 
geprägte Dreigipfligkeit in die Augen, die den Anschauungen LUNDE- 
GARDHs (1924, 1930) zu entsprechen scheint. Bei Berücksichtigung der 
Fehlergrenzen (vgl. die Doppelbestimmungen) werden allerdings die 
meisten weniger stark ausgeprägten Minima unsicher; so Calophyllum 
249, Cassia Sonnenblatt 33°, Schattenblatt 30°, Stelechocarpus Sonnen- 
blatt 19° und 32°, Schattenblatt 24° und 30°. Es bleibt aber zum wenig- 
sten das Vorhandensein von auffallenden ‚Schultern‘ in den Kurven, 
die, wie LUNDEGÄRDH annimmt, als undeutliche Maxima aufzufassen 
sind. Unsere Kurven sind also zum mindesten kein Beweis gegen die 
Annahme einer dreigipfligen LunpEGcARDHschen Normalkurve, die bis- 
her zwar kaum exakt bewiesen ist (vgl. BOYSEN-JENSEN 1932), aber doch 
in bemerkenswerter Regelmäßigkeit nicht nur in den Untersuchungen 
des LunpEGARDHschen Laboratoriums, sondern auch bei anderen Autoren, 


1 Diese Beleuchtungsstärke liegt noch im Minimumgebiet; eine solche aus dem 
Optimumgebiet hätte hier in die Größenordnung der Sonnenblätter hineingeführt. 
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z. B. NEYDEL, immer wieder auftritt. Vom LunpEGARDHschen Stand- 
punkt aus läge in unseren Kurven das erste Optimum bei etwa 15°, das 


zweite und Hauptoptimum 
bei 28—29 und das dritte 
bei etwa 39°. Die 3 Optima 
wären also bei den Tropen- 
pflanzen gegenüber der LunDE- 
GÄrDHschen Normallage (10°, 
20° und 30°) um etwa 8° nach 
oben verschoben, entsprechend 


der höheren Temperatur der | 
Tropen. Bei den in unteropti- =» 
malem Licht untersuchten À g 
Schattenblättern von Cassia & 
fistula ist entsprechend den pn) 
LunpEeGcArpuHschen Vorstel- & 4 


lungen das Hauptmaximum $ 


auf das erste Temperaturopti- & 4 


i: 


mum verlagert. Bei Stelecho- 3 
carpus-Schattenblatt machen 
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sich Spaltöffnungsbewegun- * Ë 1 
genstark bemerkbar, während * 0 
sie sonst im Gegensatz zu den 6 
Lichtkurven wenig hervor- 5 
treten. 4 
Wichtiger als die Erôrte- 9 
rung der Mehrgipfligkeit des 2 
Kurvenverlaufs sind für un- 7 
sereökologische Fragestellung » 
Lage und Breite des Gesamt- 
à À A P Abb. 9. Temperaturkurve der Assimilation. 
optimumgebietes. Hier ergibt Erklärung vgl. Abb. 8. 
Tabelle 7 
Beleuch- Assimilationsbereich 
hm a 580% | > 50% 
lux des ınaximalen Wertes 
Sonnenblätter: 
oe ae, Be er 68 000 24 32° < 7—43° 
Calophyllum . . . . . 42 000 17—29° 8—37° 
Stelechocarpus ..... 21 000 19—31° < 6—41° 
Schattenblatter: 
Casier pure 8 500 9—21° 6—38° 
Stelechocarpus ..... 3 400 (32—35°) ! 13—42° 











1 Nur 1 Wert; wahrscheinlich ist ein breites Optimum von etwa 16—37°. 
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sich eindeutig, daß bei den Tropenbäumen gegenüber europäischen 
Pflanzen das Optimumgebiet der Assimilation nach höheren Temperaturen 
hin verschoben und viel breiter ausgebildet ist. Diese Breite des Optimums 
tritt besonders klar hervor, wenn wir die Tenıperaturbereiche berechnen, 
in denen die Assimilationsleistung mehr als 80% bzw. 50% der maximal 
möglichen beträgt (Tabelle 7): sie umfassen die tatsächlichen klimatischen 
Tropentemperaturen, die sich so- 
mit für die tropische Assimilation 
überall als optimal erweisen. 
Sehr bemerkenswert sind die 
Unempfindlichkeit der tropi- 
schen Assimilation gegenüber 
niederen Temperaturen (im Mo- 
mentanversuch!) einerseits und 
die hohe Lage des oberen Tem- 




















S- À peraturkompensationspunktes an- 
$ H dererseits (Abb. 9). 
à 0-0 Umbilicaria pustulata, \ | Der Unterschied der Tem- 
N Ostsee, 68 %Sonnenlicht À \ peraturkurve zwischen tropi- 
Ÿ 3 er \ \ schen und europäischen Pflanzen 
3 cl kommt auch in der Abb. 10 deut- 
N - À \ lich zum Ausdruck. Umbilicaria 
Ss Le pustulata (L.) HorrM., von mir 
Ss À 
> wen \ 1926 auf Hallands Väderö unter- 
| | : -Jumg" sucht (STOCKER 1927), ist der im 
0° 0 20° 3° 9° 59° Buitenzorger Garten an Palmen 


stämmen häufigen Parmelia tinc- 
Abb. 10. Temperaturkurve einer tropischen und - 
einer Ostseeflechte. torum DeEspr. (= Parmelia coral- 


loidea  WAINI0) gegenüberge- 
stellt; die Verschiebung und Verbreiterung des Optimums nach den 
höheren Temperaturen hin tritt sehr deutlich hervor !. 


Die Übereinstimmung der Temperaturoptima mit den klimatischen 
Bedingungen scheint auch für andere Klimagebiete zu gelten. Schon 
LUNDEGÄRDH wies auf das niedere Temperaturoptimum bei Frühjahrs- 
pflanzen (Anemone nemorosa) hin, und MÜLLER fand bei arktischen 
Arten in schwachem Lichte die Assimilation bei 10° höher als bei 20°. 
Für australische Wüstenpflanzen gibt neuerdings Woop auf Grund 
von Versuchen in vollem Sonnenlicht eine außerordentlich weitgehende 


pad ya Beraten 

1 Der Versuch mit Parmelia tinctorum ist im Lauf eines Tages mit demselben 
Exemplar durchgeführt, so daß der Einwand eines möglichen Zeitfaktors nicht aus- 
geschlossen ist. Die Flechte wurde nach jedem einzelnen Versuch neu mit Regen- 
wasser befeuchtet und 15 Min. lang bis zur nächsten Temperaturstufe in diffusem 
Licht aufbewahrt. Zwischen den Stufen 25° und 28° lag eine einstündige Mittags- 
pause. 
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Verschiebung von Optimum und Kompensationspunkt nach höheren 
Temperaturen hin an; ersteres soll bei 40—50°, letzterer bei über 55° 
liegen; es fehlen allerdings Angaben darüber, wie die Temperaturen 
gemessen wurden. 
7. Die Maximalwerte des Assimilationsüberschusses. 

Die in den Versuchsreihen auftretenden Marimalwerte der Assimi- 
lationsüberschüsse sind (Tabelle 8): 

Sie stimmen in den Tabelle 8. Maximale Assimilationswerte 





Größenordnungen überein in mg CO,/qdm . h. 
mit den von GILTAY und 

° Sonnen- | Schatten- 
DasTur in den Tropen ge- blätter | blätter 





fundenen Werten anderer 


Arte € Cassia fistula . . . . . . 11,0 8,6 
nn Une, RE ons |: Le? 3 de 
Vergleich weiter spannen Stelechocarpus burahol. . . 6,3 2,6 








zu können, habe ich in 
Tabelle 9 eine Übersicht der bisher beobachteten Assimilationsmaxima 
zusammengestellt, soweit sie in strömender Luft mit normalem CO,- 
Gehalt gefunden worden sind. Es handelt sich dabei teilweise um Ver- 
suchsreihen mit einer der unsrigen ähnlichen Methodik, teilweise um Tages- 
serien am natürlichen Standort. Es ist also nicht gesagt, daß jedesmal 
wirklich das Maximum gefunden wurde, ebenso wie das bei unseren Serien 
nicht feststeht, und die Zahlen müssen mehr im gesamten als im einzelnen 
betrachtet werden. 


Tabelle 9. Maximale Assimilationswerte in mg CO,/qdm : h. 




















Sonnen- 
„oder Art Maximale 
Ort Schatten- (Bäume und Sträucher Assimilation Beobachter 
= i in Fettdruck) 
| )ZW. mg 
Blatt CO,/qdm-h 
Arktis: 
Grönland So. Salix glauca 7,0 MULLER (1928) 
So. Chamaenerium latifolium 12,7 
Murmanküste So. Caltha palustris 11,3 KosTYTSCHEW, 
So. Rubus chamaemorus 8,4 TSCHESNOKOV und 
So. Rumex acetosella 13,4 BazyRina (1930) 
So. Phleum pratense 10,5 
Gemäßigte Zonen: 
Hallands Väderö So. Atriplex latifolium 17,2 LUNDEGÄRDH (1921) 
So. Nasturtium palustre 12,0 
Sch. Oxalis acetosella 4,8 
Sch. Melandrium rubrum 3,4 
Sch. Circaea alpina 3,4 
Sch. Stellaria nemorum 2,9 
Sch. Anemone nemorosa 11,0 LUNDEGÄRDH (1930) 
So. Dryopteris spinulosa 4,0 JOHANSSON (1926) 
So. Eupteris aquilina 9,4 
Sch. Dryopteris austriaca 3,0 
Sch. Polypodium rulgare 5.6 


Planta Bd. 24. 
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Tabelle 9. (Fortsetzung.) 














Sonnen- 
oder Art 
Ort Tr (Bäume und Sträucher Beobachter 
bew. in Fettdruck) 
Blatt 
Dänemark So. Rumex acetosella 9,0 BoysENn- JENSEN 
So. Sambucus nigra 4,6 (1919 und 1932) 
Seh. Sambucus nigra 1,7 
Sch. Ajuga reptans 1,4 
Sch. Oxalis acetosella 1,6 
So. Frazinus excelsior 13,8 BoysEN-JENSEN und 
So. Betula verrucosa 6,4 MÜLLER (1929 a) 
So. Plantago maior 11,0 
So. Alchemilla minor 7,2 
So. Fagus silvatica 6,6 BoysEN-JENSEN und 
Seh. Fagus silvatica 2,4 MüLLer (1929 b) 
So. Frazxinus ex: elsior 7,8 
Seh. Fraxinus excelsior 4,2 
So. Betula verrucosa 4,6 
Seh. Betula verrucosa 3,6 
Sch. Statice limonium 4,2 GABRIELSEN und 
Sch. Aster tripolium 11,4 LARSEN (1935) 
Leningrad So. Pinus silvestris 13,2 Ivanorr und Kosso- 
Seh. Pinus silvestris 6,6 WITSCH (1929) 
Peterhof So. Alchemilla spec. 38,5 KosTYTscHEew, Ba- 
So. Plantago maior 25,7 ZYRINA und Wassı- 
So. Betula pubescens 22,4 LIEFF (1927) 
So. Phleum pratense 27,3 
So. Trifolium pratense 25,0 
So. Alchemilla spec. 20,5 KostyTscHEW, Ba- 
So. Fragaria vesca 14,1 ZYRINA, TSCHESNO- 
So. Rumex crispus 14,2 Kov (1928) 
So. Betula 9,8 
So. Phragmites communis 19,2 
So. Lappa maior 17,0 
So. Tussilago farfara 14,4 
So. Beta vulgaris 18,1 
So. Taraxacum officinale 12,8 
So. Rubus idaeus 6,5 
So. Alisma plantago 5,1 
Kaiserstuhl So. Teucrium chamaedrys 7,5 Bosıan (1933) 
(oberrheinische 
Tiefebene) 
Tübingen Seh. Fagus silvatica 2,2 DAXxER (1934) 
Sch. Fragaria vesca 2,0 
Sch. Anemone nemorosa 6,0 
Sch. Pirola rotundifolia 2,5 
Sch. Viola Riviniana 2,5 
Schwarze Mcer- So. Trifolium re 36,0 KosTYTscHEw und 
küste So. Campanula vensis 31,2 Bere (1930) 
So. Epimedium colchicum 48,6 
So. Tamus communis 49,8 
So. Bambusa auricoma 38,7 
So. Bambusa phyllostachys 9,0 
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Sonnen- 
er Maximale 
Ort — (Bäume Rn; Sträucher Assimilation Beobachter 
bew. in Fettdruck) vn 
Blatt CO;,/adm -h 
Nordjapan Sch. Skimmia japonica 4,0 Hiramatsu (1932) 
Sch. Sasa Kurilensis 3,0 
Sch. Paris tetraphylla 2,2 
Seh. | Rhododendron brachy- 2,8 
carpum 
Sch. Streptopus ajanensis 4,2 
Seh. Acer Tschenoskii 4,1 
Sch. Mitchella re 4,0 
Seh. Ilex Sugeroki 3,6 
Kulturpflanzen So. Sinapis alba 16,0 BoysEN-JENSEN 
So. Avena 13,0 (1932) 
So. Triticum sativum 19,0 GASSNER und GOEZE 
(1934) 
So. Solanum tuberosum . 20,0 LunDEGARDH (1928) 
So. Solanum lycopersicum 16,8 
So. Beta vulgaris 20,1 
So. Spinacia oleracea 18,6 BoysEN-JENSEN und 
MÜLLER (1929 a) 
So. Vicia faba 17,6 WALTHER (1927) 
So. Phaseolus vulgaris 17,0 Yosuu (1928) 
So. Bohne 12,7 Bazyrina und 
So. Zwiebel 10,6 TSCHESNOKOV 
So. Kartoffel 7,6 (1930) 
So. Hafer 25,8 TaGEEVA (1932) 
So. Hirse 28,6 
So. Fagopyrum esculentum 10,5 Maxımow und 
So. Hordeum sativum 29,5 KRASNOSSELSKY- 
So. Pani liaceum 23,5 Maxımow (1928) 
So. Glycine hispi 31,8 
So. Weizen 12 BELJAKOFF (1930) 
So. Helianthus annuus 6,8 Brown und Es- 
COMBE (1905) 
So. Helianthus annuus 5,8 Gittay (1898) 
So. Nicotiana rustica 4,4 
So. Eriobotyra japonica 29,1 Kurssanow (1933) 
(Batum) 
So. Pirus malus (Nishnij 34,9 
Nowgorod) 
Trockengebiete: 
Algerische Küste So. Pancratium maritimum 6,0 Kırrıan (1933) 
So. Iris foetidissima 4,2 
So. Narcissus tazetta 11,0 
So. Pistacia lentiscus 1,6 
Sch. Smilax aspera 0,5 
Sch. Tris alata 2,9 
Algerische Wiiste So. Phoenix dactylifera 3,4 HARDER, FILZER und 
(in bewässerter Oase) LoREnz (1931) 
So. Nerium oleander 10,3 (nach Regen) 
(in bewässerter Oase) 
So. Zilla macroptera 10,9 
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Oo 
r Maximale 
Ort 5 | (Bäume A+ Sträucher Assimilation Beobachter 
Bew. in Fettdruck) ne 
Blatt CO,/qdm - h 
Algerische Wüste So. Zollikoferia arborescens 2,3 
So. Thymelaea microphylla 4,1 
So. Limoniastrum Feei 1,3 
Zentralasien, So. Onosma dichroanthum 24,3 KosTYTscHEw und 
Lehmwüste So. Cousinia pseudomollis 62,1 KARDO-SYSSOIEWA 
(25,9) (1930) 
So. Alhagi camelorum 56,3 
(26,2) 
So. Capparis herbacea 68,5 
(51,7) 
(33,1) 
So. Zygophyllum macropterum 17,5 
Zentralasien, So. Heliotropium arguzioides 27,3 
Sandwüste So. Agriophyllum latifolium 22,6 
So. Aristida pennata 27,1 
So. Arthrophytum halo- 27,1 
aylon 
Zentralasien, So. Triticum sativum 36,5 
Bewässertes So. Setaria viridis 29,7 
Land, Kultur- So. And halepensis 38,0 
pflanzen So. Trifolium pratense 17,9 
So. Medicago sativa 22,4 
So. Vitis vinifera 16,1 
So. Cucumis melo 26,6 
So. Gossypium 27,6 
Australische So. Atriplex vesicarium 10,0 Woop (1932) 
Wiiste 
Tropen: 
Indien So. Abutilon Darwini 7,5 Dastur (1925) 
So. Sparmannia africana 7,5 
Philippinen So. Zuckerrohr 5,0 McLean (1920) 
So. Cocos nucifera 0,9 
So. Musa textilis 1,0 
Java So. Helianthus annuus 8,0 Gizray (1898) 
So. Nicotiana rustica 9,0 
So. Cassia timorensis 19,2 
So. Cedrela serrulata 9,0 
So. Acalypha tricolor 7,0 














Sieht man von diesem Gesichtspunkt aus die Tabelle 9 durch, so zeigt 
sich, daß die maximalen Werte der Sonnenpflanzen 10—15 mg/qdm - h 
nur selten überschreiten und bei Schattenpflanzen meist unter 3 bis 
örheblich höhere Werte werden von russischen 


5 mg/qdm - h bleiben. 


nd 
BWA 
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Forschern angegeben, vor allem von KostytscHEW und seinen Mit- 
arbeitern; ihre Zuverlässigkeit ist aber noch stark umstritten (vgl. auch 
TAGEEVA). Auch treten die ganz hohen Maxima von 60 und mehr nur 
vereinzelt auf; es sind deshalb in der Tabelle 9 auch die zweitgrößten 
Werte in Klammern beigefügt. Unsere Tropenbäume liegen in ihrer 
maximalen Assimilationsleistung, selbst wenn wir die Werte von Kostyt- 
SCHEW ausschalten, keineswegs höher als die von Pflanzen anderer Klimate. 
Dies gilt ganz besonders bei Beschränkung des Vergleichs auf Holz- 
gewächse, die in Tabelle 9 durch Fettdruck hervorgehoben sind. Da 
ich nur 3 Arten tropischer Bäume untersucht habe, bleibt natürlich die 
Möglichkeit offen, daß auch in den Tropen Typen mit höherer Leistung 
vorkommen; vielleicht weisen in diese Richtung die Untersuchungen 
von v. GUTTENBERG, und CosTER macht mich in einer brieflichen Mit- 
teilung darauf aufmerksam, daß Calophyllum inophyllum und Stelecho- 
carpus burahol nicht zu den schnell wachsenden Tropenbäumen gehören 
und daß Cassia fistula im immerfeuchten westjavanischen Klima nicht 
das Optimum ihres Wachstums erreicht. Aber auch beim Vorhandensein 
stärker assimilierender Arten würde sich der Eindruck kaum ändern, 
daß die Verschiebung des Assimilationsoptimums nach höheren Tem- 
peraturen hin mit einer Herabsetzung der maximalen Leistung erkauft 
wird, eine Auffassung, mit der auch die Befunde der Flechtenassimilation 
übereinstimmen; hier sind die Maxima: 


Parmelia tinctorum (Buitenzorg) . . . . - . 1,97 
Umbilicaria pustulata (Hallands Väderö) . . 2,44 (Stocker 1927) 
Lobaria pulmonaria (Hallands Väderö) . . . 2,43 (Stocker 1927) 
Peltigera canina (Dänemark). . . . . . . . 5,21 (BoysEN-JENSEN und Mit- 
LER 1929) 
8. Die Atmung. 


Die Temperaturkurve der Atmung (in strömender CO,-freier Luft 
bestimmt) zeigt den gewöhnlichen Verlauf der Temperaturabhängigkeit 
(Abb. 11); der Einfluß der Spaltöffnungsweite ist infolge des hohen 
Sauerstoffpartialdruckes erheblich geringer als bei der Assimilation. 
Schattenblätter atmen viel schwächer als Sonnenblätter (Abb. 11, Ta- 
belle 10); BoysEN-JENSEN findet dasselbe für europäische Bäume 
(Tabelle 10). Der Temperaturquotient Q,, ist etwa 2,0 ?. 

In der Atmungsvitalität stehen die 3 Tropenbäume in demselben 
Verhältnis zueinander wie in der Assimilationsleistung: Stelechocarpus 
burahol bleibt um die Hälfte hinter Cassia fistula zurück. Der Größen- 
ordnung nach stimmen die Werte mit den von GABRIELSEN bei tropi- 
schen Gewächshauspflanzen gefundenen überein (Tabelle 11). Die Atmung 


1 Die Werte von SmyrH für Peltigera polydactyla in England liegen bei etwa 
3,5, wenn man sie auf normaien CO,-Gehalt bezieht (S. 806 ihrer Arbeit). 

2 Der Atmungsabfall zwischen 5° und 10° bei Stelechocarpus burahol ist zweifel- 
haft, weil bei kleinen Atmungsgrößen die Fehlergrenzen zu groß sind. 
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der europäischen Esche und Buche ist bei 20° erheblich größer (Tabelle 10). 
Nach Tabelle 11, die weiteres Material aus der Literatur zusammen- 
stellt, sind allgemein die Atmungswerte der Pflanzen gemäßigter und 
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Abb. 11. Temperaturkurve der Atmung. Erklärung vgl. Abb. 8. 


Tabelle 10. Atemwerte in mg CO,/qdm : h. 














10° 20° 30° 40° 
Cassia fistula, Sonnenblatt . . . . . . . . 0,4 0,8 1,6 4,1 
Cassia fistula, Schattenblatt . . . . . . . . 0,2 0,4 0,8 1,7 
Calophyllum inophyllum, Sonnenblatt . . . | 0,4 0,7 1,3 2,5 
Stelechocarpus burahol, Sonnenblatt . . . . | 0,15 0,4 1,1 2,0 
Stelechocarpus burahol, Schattenblatt . . . . 0,05 0,15 0,3 0,5 


Nach BoysEN-JENSEN in Dänemark: 
Fraxinus excelsior, Sonnenblatt . . . . . . 1 
Fraxinus excelsior, Schattenblatt . . . . . . 0 
Fagus silvatica, Sonnenblatt . . . . . . . . 1 
Fagus silvatica, Schattenblatt . . . . . . - 0, 
Sambucus nigra, Sonnenblatt . . . . . . . 0 
Samhucus nigra, Schattenblatt . . . . . . . 0 
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kalter Klimate im Durchschnitt erheblich höher als die der Tropenbäume, 
wenn man den Vergleich bei gleicher Temperatur vornimmt; Atmungs- 
größen von 0,4—0,8 mg CO,/qdm - h bei den tropischen Bäumen stehen, 
alles auf 20° bezogen, solche von 3,5 bei Sorbus aucuparia, 1,4 bei Vibur- 
num opulus, 1,3 bei Corylus avellana, 1,2 bei Fraxinus excelsior und 
Betula verrucosa und 1,0 bei Fagus silvatica gegenüber. Noch stärker 
ist der Gegensatz gegenüber den arktischen Salix glauca und Betula 
nana mit 3,4 bzw. 2,2; die Atmung der Sonnenblätter von Stelechocarpus 
liegt bei 20° in der Größenordnung der Schattenblätter europäischer 
Bäume. Die Atmungskurve der tropischen Bäume verläuft also niederer 
als die der Arten gemäßigter und kalter Klimata. Das bedeutet, daß in 
den warmen Tropennächten keine höheren Stoffverluste entstehen als in 
den kühlen Nächten anderer Klimate: unsere Tropenbäume atmen bei 30° 
nicht stärker als die arktischen Salix glauca und Betula nana bei 10°! 
In dieser Herabsetzung der Atmung müssen wir eine wichtige physio- 
logische Anpassung vor allem deshalb erblicken, weil die Assimilations- 
leistung in den Tropen keine Steigerung erfährt. 

Für die Beurteilung des Zusammenspiels von Stoffgewinn durch 
Assimilation und Stoffverlust durch Atmung ist der Quotient 


ne ein wertvolles, wenn auch nicht ganz exaktes 


Maß (Tabelle 12). Bei 20° ist er für die Tropenbäume wenig höher 
als bei Buche und Esche im gemäßigten Klima und sehr viel höher 
als bei der arktischen Weide. Bei 30° würde sich diese Überlegenheit 
des tropischen Stoffwechsels sicher noch viel stärker ausprägen. Diese 
Zahlen zeigen wieder, daß der ökologische Stoffgewinn am Standort 
zwischen 20° und 30° in den Tropen etwa gerade so groß ist, wie bei 
20° in Europa oder bei 10° und weniger in der Arktis. Wir kommen so 
bezüglich Assimilation und Atmung zu einer ähnlichen Vorstellung, wie 
wir sie bezüglich der Transpiration entwickelt haben, daß nämlich alle 
diese vitalen Funktionen durch physiologische Anpassung in allen Klimaten 
innerhalb bestimmter Größenordnungen gehalten werden, deren Schwankungen 
von Art zu Art am gleichen Standort größer sind als im Durchschnitt von 
Standort zu Standort. Man kann sich bei Betrachtung der Tabelle 12 
des Eindrucks nicht erwehren, daß bei 30° die Tropenpflanzen schon 
einige Schwierigkeiten haben, die Norm des Stoffgewinns sicherzustellen, 
und daß eine Senkung der Temperatur um 5—10° ihre Stoffbilanz er- 
heblich verbessern würde; vielleicht spielt diese Tatsache für die große 
Üppigkeit der montanen tropischen Regenwälder eine Rolle. Auf alle 
Fälle aber ergibt sich auch hier wieder die Ansicht, daß für die über- 
wältigende Massenentwicklung der tropischen Vegetation nicht eine kli- 
matisch bedingte momentane Leistungssteigerung, sondern eine durch 
die jahreszeitliche Konstanz ermöglichte Leistungsverlängerung verant- 
wortlich zu machen ist. 
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Maximale Assimilation 
Atmung 


| | 10° | 20° | 30° | 40° | 


Tabelle 12. 





























Tropenbäume 
Cassia fistula. . . . - - So. |19,5| 8,8| 6,3 | 1,7 
Colon Lu ol - 5 = 27,0 | 13,0 | 3,0 | 1,5 
um à: um . . | 10,8 | 10,4 | 4,2 | 1,2 
Stelechocarpus burahol . . | So. | 20,7 | 10,5 | 3,7 | 1,5 | 
Stelechocarpus burahol . . | Sch. | 16,0 | 8,0 | 4,0 | 2,6 
Dänische Bäume 
Fagus silvatica . . . . . So. 6,6 | BoysEN-JENSEN und 
Fagus silvatica . . . . . Sch. 12,0 MüLLer (1929) 
Frazxinus excelsior . . . | So. 8,2 
Frazxinus excelsior . . . | Sch. 10,5 | 
Arktische Pflanzen 
Salix glauca ...... | So. | 2,2| 1,7 | | MüLLer (1928) 
Chamaenerium latifolium . | So. | 9,6| 4,8 | 
Weitere Beispiele 
Sinapis alba . . . . . . So. | 6,7 | MüLLer (1928) 
Ozalis acelosella | . | . | Sch. | 75 | 


C. Der Kohlensäuregehalt der Luft im tropischen Regenwald. 
1. Die Kohlensäure als begrenzender Faktor für das Wachstum des Waldes. 

Im mitteleuropäischen Wald wird nach den Untersuchungen von 
FEH£R, MEINECKE und Gut die während der Nacht durch Bodenatmung 
angereicherte Luftkohlensäure wenigstens zeitweise durch die morgend- 
liche Assimilation so rasch verbraucht, daß zwischen den Baumkronen 
erhebliche CO,-Defizite entstehen; durch diese kann der Normalgehalt 
an CO, auf ?2/,—!/, absinken und muß dann den weiteren Stoffgewinn 
durch Assimilation stark begrenzen. Da nun als CO,-Quelle außer dem 
atmosphärischen Luftraum in erster Linie die Bodenatmung wirksam 
ist, die sich als sehr stark temperatur- und feuchtigkeitsabhängig erweist, 
ist die Vermutung geäußert worden (LuNDEGARDH, GuT), daß im tropi- 
schen Regenwald infolge gesteigerter Bodenatmung mit einem erhöhten 
CO,-Gehalt der Luft zu rechenn sei, und daß gerade in einer solchen 
besseren CO,-Versorgung ein Hauptgrund für den vermeintlich starken 
Zuwachs des Regenwaldes zu suchen sei; die Frage nach dem CO,-Gehalt 
der Waldluft wird damit zu einem Zentralproblem der Regenwald- 
ökologie. 

Diese Auffassung der Regenwaldvegetation als ,,Kohlensäurepflanzen" 
scheint zunächst durch einige Zahlen gestützt zu werden: MACLEAN 
findet an windstillen Tagen im Regenwald von Rio de Janeiro in 1,5 m 
Höhe Werte von 0,14—0,34 Vol.-% (17% Uhr bzw. 6% Uhr), also bis 
zum llfachen des normalen CO,-Gehaltes, und von FABER gibt für den 
javanischen Regenwald von Tjibodas in 50 cm Höhe Tageswerte von 
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0,082—0,096 und Nachtwerte von 0,21—0,26 Vol.-% an. Aber alle diese 
Werte sind methodisch nicht gesichert, so daß das Problem noch offen 
steht, um so mehr, als die neueren Untersuchungen von JOHANSSON, 
MEINECKE, RoMELL, Gut und DAxer für die bodennahe Luft des euro- 
päischen Waldes nicht die CO,-Konzentrationen bestätigt haben, die 
für „Kohlensäurepflanzen‘‘ vorausgesetzt wurden. 


2. Der CO,-Gehalt im Botanischen Garten Buitenzorg. 


Wir gehen der Frage zunächst für Buitenzorg nach, wo uns in den 
Luftbestimmungen der Assimilationsversuche ein reiches Material zur 
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Abb. 12. Luftanalysen im Botanischen Garten Buitenzorg (vgl. Abb. 1) an sonnigen und 


trüben Tagen von November 1929 bis Februar 1930. Die Zimmertemperaturen geben die 
mittleren Temperaturen der im Laboratorium stehenden Glockenapparate. 
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Verfügung steht. Es handelt sich dabei um Luft aus dem groBen, meist 
waldartigen Gebiet des Botanischen Gartens, wobei die Probenahme in 
einer größeren Lichtung vor dem Trrus-Laboratorium aus 5m Höhe 
erfolgte (Abb. 1). Wenn auch eine Beeinflussung durch die an den Park 
anschließenden Häuser nicht ganz ausgeschlossen ist, so werden im ganzen 
die so gewonnenen Zahlen doch einen guten ersten Einblick in die CO,- 
Bilanz tropischer Baumbestände. geben. 

In der Abb. 12 sind zunächst alle von Oktober 1929 bis Februar 
1930 gemessenen Werte, nach der Tageszeit geordnet, unter Kennzeich- 
nung von Sonnen- und Regentagen, zusammengestellt. Bildet man 
stündliche bzw. halbstündliche Mittelwerte, so erhält man die miteinge- 
zeichnete Normalkurve des Tagesverlaufs. Sie zeigt einen steilen Abfall 
in den ersten Morgenstunden, der ab 9 Uhr nur noch unwesentlich 
weitergeht. Es ist, auch größenmäßig, derselbe Tagesverlauf, den Gut 
als typisch für die sommerlichen Verhältnisse mitteleuropäischer Wälder 
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angibt !, wenn auch der erste morgendliche Abfall dort etwas langsamer 
zu erfolgen scheint. In Volumprozente bei 27° umgerechnet betragen 
in der Durchschnitfskurve der Abb. 12 die CO,-Gehalte um 8% Uhr 
0,036% und um 13% Uhr 0,029%, während Gur (S. 51) als typisch für 
einen Sommertag um 6% Uhr 0,036% und um 13% Uhr 0,027% in 29 m 
Höhe über den Wipfeln eines Buchenwaldes bezeichnet 2. 

Über die Werte am frühen Morgen vor 8 Uhr und am Nachmittag 
gibt das Buitenzorger Zahlenmaterial leider keinen Aufschluß. Die 

















Abb. 13. Tagesgang des CO,- Gehaltes der 
Luft in Buitenzorg. 


ersteren sind nach Abb. 12 wahr- 
scheinlich noch höher, so daß bei 
Beginn unserer Messungen um 
8% Uhr die Assimilation bereits 
in vollem Gang ist und schon zu 
einer Senkung der nächtlichen CO,- 
Vorräte geführt hat. Der Verlauf 
der CO,-Kurve bestätigt die von 
v. GUTTENBERG auf anderem Weg 
gewonnene Anschauung, daß die 
Assimilation tropischer Bäume in 
den ersten Morgenstunden bei weitem 
am lebhaftesten ist; in Überein- 
stimmung damit steht die physio- 
logische Einstellung unserer Ver- 
suchsarten auf verhältnismäßig ge- 
ringe Beleuchtungsstärken. Mit den 


von FEH£R, MEINECKE, RoMELL und Gut in mitteleuropäischen Wäldern 
bestimmten Werten verglichen ist der Buitenzorger Durchschnitt von 
etwa 0,56 mg/l — 0,028 Vol.-% eher unternormal; von irgendeiner Ver- 
besserung des Kohlensäureklimas in Buitenzorg kann gar keine Rede sein. 

In den Kurven einzelner Tage, von denen die Abb. 13 eine Auswahl 
bringt, treten die geschilderten Verhältnisse noch deutlicher hervor. Der 
Unterschied klarer Sonnentage gegenüber trüben Regentagen ist in die 
Augen springend; dort der rasche Morgenabfall als Folge sehr früh ein- 
setzender starker Assimilation, hier zunächst noch Anstieg des CO,- 
Überschusses und Abfall infolge Assimilation erst in den späten Vor- 
mittagsstunden, wenn die hochgestiegene Sonne den schweren Wolken- 
himmel der Regenzeit genügend zu durchleuchten vermag. Auffallend 
ist ein an sonnigen Tagen besonders früh und stark einsetzender Wieder- 


‘ 


1 Es ist bedauerlich, daß Gur nicht sein ganzes Zahlenmaterial zugänglich 


macht. Die von ihm gegebenen Beispiele beziehen sich meist auf den Vorfrühling 
und Herbst und geben sonıit kein zuverlässiges Bild von den am meisten inter- 
essierenden Verhältnissen während der Hauptvegetationszeit im Sommer. 

2 Für Nordschweden ist der Abfall im Laufe des Vormittags nach ROMELL 
viel geringer und beträgt nur 4—9% des Morgenwertes, was auf einen langsameren 





Verlauf der Morg 


imilation im nordischen Klima schließen läßt. 





Assimilation und Atmung westjavanischer Tropenbäume. 437 


anstieg der CO,-Konzentration schon in den letzten Vormittags- oder 
den Mittagsstunden, der auf eine Assimilationshemmung durch Anhäu- 
fung von Assimilaten (v. GUTTENBERG) und durch Spaltenverengerung 
infolge verschlechterter Wasserbilanz (STockeR 1935) zurückzuführen 
ist. Auch diese Erscheinung tritt in europäischen Wäldern auf, wenn 
auch erst im Lauf des Nachmittags (Gut). Die großen Schwankungen 
in der absoluten Höhenlage der einzelnen Tageskurven werden ebenfalls 
in allen Klimaten beobachtet (z. B. LUNDEGÂRDH, FEHÉR, MEINECKE, 
RoMELL, GUT); sie beruhen auf einem verwickelten Zusammenspiel ört- 
licher und weiträumiger meteorologischer Faktoren, die Erzeugung, Aus- 
tausch und Verbrauch der Luftkohlensäure in oft nicht zu übersehender 
Weise beeinflussen. 


3. Die CO,-Verhältnisse im Regenwald von T'jibodas. 

Um einen endgültigen Einblick in die CO,-Verhältnisse eines natür- 
lichen tropischen Regenwaldes, vor allem in die schichtenweise Vertei- 
lung der Kohlensäure zu gewinnen, wurden im März Untersuchungen 
in Tjibodas, der Bergstation des Treub-Laboratoriums in 1300 m Höhe, 
angestellt (Abb. 14). 

Der Versuchsstandort liegt in dem kleinen Waldtal hinter dem Gäste- 
haus in Tjibodas. Unter einem Baumbestand verschiedener Arten ist die 
Strauchschicht (Alsophila glauca, Amomum coccineum, Calamus usw.) so 
stark entwickelt, daß darunter nur noch eine Krautschicht von etwa 50% 
Deckung möglich ist (Piper, Elatostemma, Cyrtandra picta, Schismato- 
glottis calyptrata, Nephrolepis usw.). Die Messungen „am Waldboden‘ 
erfolgten unter einer Alsophila in 7 cm Höhe über dem toten, mit ab- 
gefallenen Blättern bedeckten Erdboden, also an einer Stelle, an der 
eine starke CO,-Anreicherung durch Bodenatmung am ehesten zu er- 
warten war. Wenige Schritte daneben wurden in 1,7 m Höhe über dem 
Boden in der Astgabe] eines 15 m hohen Saurauja-Baumes die Messungen 
am „Epiphytenstandort‘‘ gemacht. Da der Baum etwas licht stand, 
umkleidete ihn eine sehr reiche Vegetation von Moosen, Hymenophyl- 
laceen, Kletterpflanzen und Epiphyten (Nephrolepis, Medinilla verru- 
cosa, Rubia cordifolia usw.). In derselben Höhe von 1,7 m liegt auch 
die Hauptassimilationsfläche der daneben sich ausbreitenden Strauch- 
schicht. Die Messungen in „freier Luft‘‘ wurden von der Veranda des 
„neuen‘‘ Treub-Laboratoriums aus gemacht, 1,5 m hoch über der un- 
mittelbar vor dem Wald sich ausdehnenden großen Rasenfläche; die 
hier gefundenen Werte kommen sicher den über den Baumwipfeln vor- 
handenen sehr nahe und werden im folgenden als ihnen gleich betrachtet. 

Zur Probenahme wurden 2,5 Liter-Flaschen, die zuvor schon einige Zeit in 
wagrechter Lage offen am Standort ausgelegt waren, mit etwa 10 Liter Standorts- 


luft durchgespült. Die Luft strömte dabei durch den offenen Flaschenhals ein und 
wurde vom Grund der Flasche durch ein Glasrohr aus 2m Entfernung mittels 
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Gummischlauch und Gummiball abgesaugt. Kontrollen ergaben, daß so eine sichere 
Füllung mit unverfälschter Standortsluft gewährleistet wurde. Die Flasche wurde 
dann rasch mit einem eingefetteten Gummistöpsel verschlossen, durch den 2 Glas- 
röhren, eine davon bis zum Boden der Flasche reichend, hindurchgingen. Im 
Laboratorium wurden nach der LunpesArpschen Methodik durch unmittelbare 
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Abb. 14. Tagesgang des CO,-Gehaltes der Luft im Regenwald von Tjibodas (1300 m). 
Erklärung der Standorte im Text. Die der Kurve beigefügten Zahlen geben die relative 
Luftfeuchtigkeit an. Gleichzeitige Lichtmessungen (Davos-Einheiten je Minute): 


Freie Luft 
Datum Uhr Am Waldboden Epiphyten Sonnen- + Himmelslicht 

7.3. 8 0,010 0,091 1,94 
11% 0,011 0,098 2,56 
13% 0,069 0,063 0.59 
17% dunkel 0,010 0,20 

: 19% a Dunkelheit 
8.3. 5” im Wald noch Laterne notwendig 
ad 0,005 0.052 1,04 

11° 0,016 0,102 0,90 * 
13% = 0,052 0,66 
17% — 0,008 0,16 

9. 3. gs _ 0,071 — 
11 — 0,098 0,55 * 


Verbindung des langen Glasrohres mit der Laugen- und Wasserpipette 25 cem n/40 
Barytlauge eingeführt. Die Absorption der Kohlensäure wurde durch Umschütteln 
beschleunigt und war in kurzer Zeit beendigt. Ohne den Stöpsel zu entfernen, 
wurden durch das lange Glasrohr 20 ccm n/40 Salzsäure zugegeben, die die Haupt- 
menge der Lauge neutralisierten. Nun erst wurde die Flasche geöffnet und die 
Lauge rasch zu Ende titriert, zuletzt nach UbergieBen in ein ERLENMEYER-Kôlbchen. 

In Abb. 14 ist der Tagesgang des CO,-Gehaltes für drei aufeinander 
folgende Tage dargestellt, von denen der erste ganz regenfrei, der zweite 
am Morgen klar und am Nachmittag regnerisch, der dritte dauernd trüb 


1 Starker Lichtabfall während dieser Messung. 
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und regnerisch war. Die Messungen in „freier Luft‘ entsprechen dem 
in Buitenzorg gewonnenen Bild. Überraschend ist das in Buitenzorg 
nicht untersuchte Verhalten am Abend und während der Nacht: ein 
durch das Aufhören der Assimilation erklärter steiler Anstieg am Abend 
findet während der Nacht keine Fortsetzung. Die durch die Boden- und 
Blattatmung entstehenden erheblichen CO,-Mengen werden offenbar 
sofort wieder gebunden, und diese Bindung scheint sogar in die freie 
Atmosphäre über dem Wald übergreifen und dort zu einer CO,-Abnahme 
während der Nacht führen zu können (Abb. 14, 8./9. 3.). Die Intensität 
dieser nächtlichen CO,-Bindung geht aus dem Kurvenverlauf am ,,Wald- 
boden‘ und am ,,Epiphytenstandort‘‘ in der Nacht vom 7. auf 8. 3. 
hervor; der CO,-Gehalt ist am Epiphytenstandort am Morgen auf ein 
Minimum von nur 0,35 mg/l = 0,018 Vol.-% gesunken! In den ersten 
Morgenstunden! wird dann, wie die Abb. 14 zeigt, die gebundene CO,- 
Menge plötzlich frei und führt zu einem sprunghaften Anstieg des CO,- 
Gehaltes, obwohl die gleichzeitig einsetzende Assimilation sofort große 
CO,-Mengen verbrauchen muß. In diesem Zeitpunkt ist die CO,-Ver- 
sorgung der Assimilationsschicht in 1,7 m Höhe sehr günstig. Sehr bald 
aber, etwa von 10 Uhr ab, genügt der CO,-Nachschub nicht mehr, und 
die Kurven fallen zu unternormalen Werten ab. 

Das Zusammenfallen von Beginn und Ende der CO,-Bindung mit 
dem Sonnenaufgang und Sonnenuntergang macht es sehr wahrschein- 
lich, daß Kondensationsvorgänge maßgebend beteiligt sind?. In einer 
Luft, die laut Messung mit dem Aspirationspsychrometer am Waldboden 
dauernd 100%, am Epiphytenstandort 98—100% relative Feuchtigkeit 
enthält (Abb. 14), muß jede kleinste Temperaturschwankung zur Kon- 
densation oder zur Verdampfung von Tauniederschlag führen, und diese 
Vorgänge müssen begünstigt werden durch die große Oberfläche des 
tropischen Blattwerkes. So genügen die 3—4° Temperaturabfall während 
der Nacht, auch ohne daß Regen fällt, zu einer allgemeinen Durchnässung 
des Waldes, die bei dem plötzlichen Temperaturanstieg um etwa 2° 
nach Sonnenaufgang zu einem großen Teil wieder rasch verdampft. 
Diese Taubildung allein kann aber bei den Löslichkeitsverhältnissen des 
CO, in Wasser die Bindung so großer CO,-Mengen kaum erklären, und 
ich habe schon in meiner Mitteilung von 1931 auf die Wahrscheinlich- 
keit gleichzeitiger chemischer Carbonatumsetzungen hingewiesen. In der 
Zwischenzeit hat ARENS gezeigt, daß unter Bedingungen, wie sie im 
tropischen Regenwald vorliegen, eine lebhafte kutikulare Exkretion der 
Blätter zu erwarten ist; man kann sich wohl] vorstellen, daß die dadurch 

1 Die Dämmerung endet am Standort etwa um 6% Uhr. Die ersten Sonnen- 
strahlen erreichen infolge eines davor liegenden Bergrückens den Wald erst um 
845 Uhr, dringen dann aber infolge des schon ziemlich hohen Sonnenstandes sogleich 
bis zum Waldboden ein. 


2 Das Zusammenfallen von Taufall und CO,-Bindung kann man auch im 
Ver h wächshaus beobachten. 


(=) 
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alkalisch reagierenden Tauniederschläge große CO,-Mengen binden, um 
sie beim Eindampfen am nächsten Morgen wieder frei zu geben (vgl. 
LunpEGARDH und Burstrém). Wenn in der Nacht vom 8./9. 3. die 
CO,-Bindung geringer ist, so kann das darauf beruhen, daß der Regen 
am Nachmittag des 8.3. die exkretierten Salze teilweise abgewaschen 
hat, während am 6. und 7.3. keine Niederschläge gefallen waren. 
Aus anderen Klimaten sind nächtliche CO,-Bindungen bisher nicht 
bekannt geworden und sind in ähnlich großem Ausmaß auch kaum zu 
erwarten; sie hätten z. B. GuT bei seinen ausführlichen Untersuchungen 
kaum entgehen können. Unter besonderen Umständen allerdings scheinen 
auch in Mitteleuropa ähnliche Erscheinungen angedeutet zu sein; so 


Cie 








Abb. 15. CO,-Mangel (punktiert) und Überschuß (gestrichelt) gegenüber einem ,,Normal- 
wert‘‘ von 0,550 mg CO,/1 in verschiedener Höhe des Regenwaldes von Tjibodas am 
7./8. und 8./9. März 1930. Vgl. Abb. 14. 


berichtet MEINECKE (S. 128—129), daß bei Tau, Nebel und Regen ein 
Abfall der CO,-Werte nach dem Boden hin stattfindet, der sehr wohl 
durch CO,-Bindung in der Streudecke verursacht sein könnte. 

In Abb. 15 ist die vertikale CO,-Schichtung im Regenwald von Tji- 
bodas dargestellt. Die zu jedem Zeitpunkt als Abszisse eingetragenen 
CO,-Gehalte sind durch den Wert von 0,550 mg/l = 0,0293 Vol.-% (bei 
18°) in Bezirke mit CO,-Überschuß (gestrichelt) und CO,-Mangel (punk- 
tiert) geteilt. Die Rolle der Bodenschicht als CO,-Produzent, der Höhen- 
schicht als CO,-Verbraucher hebt sich ohne weiteres heraus; während 
des ganzen T'ages besteht ein Druckgefälle von unten nach oben, während 
der Nacht aber werden Boden und Waldinneres trotz weiterer Produktion 
zum CO,-bindenden Raum ; das Druckgefälle kehrt sich um. Im einzelnen 
ist in der Abbildung deutlich zu sehen, wie nach Sonnenaufgang um 
6 Uhr die CO,-Entbindung im Waldinneren beginnt, während über den 
Wipfeln als Folge der einsetzenden Assimilation bereits der CO,-Ge- 
halt abnimmt. In den nächsten Stunden bis 11 Uhr verstärkt sich 
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dieses CO,-Mangelgebiet rasch und dringt unter Verbrauch der über 
dem Waldboden liegenden CO,-Reserven immer tiefer in das Waldinnere 
ein. Wir sehen weiter, wie am Mittag und Nachmittag die Assimilation 
nachläßt, das Mangelgebiet verflacht und der Überschuß am Waldboden 
trotz der CO,-Abgabe nach oben hin wieder zunimmt, bis dann nach 
Sonnenuntergang infolge CO,-Bindung die Schichtung sich umkehrt und 
vom Boden her ein wenigstens relatives Mangelgebiet entsteht. 

Was die absolute Höhe der CO,-Konzentration angeht, die uns für 
das ökologische Assimilationsproblem in erster Linie interessiert, so er- 
gibt sich zunächst für die Hauptassimilationszone der Strauchschicht 
in 1,7m Höhe folgendes: Ein Überschuß über den Normalwert von 
0,55 mg/l = 0,03% ist nur während ganz kurzer Zeit am Morgen bis 
etwa 9 Uhr und in nur geringem Ausmaß vorhanden. Dabei geht der 
CO,-Gehalt am 7. und 8. 3. nicht über 0,60 mg/l, ist also nur um 10% 
des Normalwertes gesteigert. Nur an dem sehr trüben Regentag des 
9. 3., an dem die Assimilation in den ersten Morgenstunden durch Licht- 
mangel gehemmt ist, wird ein Wert von 0,75 mg/l = 0,040% erreicht. 
In allen Fällen aber ist schon um 11 Uhr ein CO,-Mangel vorhanden, der 
den ganzen Rest des Tages anhält. Die unseren physiologischen Assimi- 
lationsbestimmungen zugrunde gelegte CO,-Konzentration von 0,59 mg/! 
bezieht sich also auf das Maximum an CO,, das der Regenwaldbaum 
im allgemeinen zur Verfügung hat, und zwar nur für kurze Zeit, so daß 
unsere Assimilationszahlen ökologisch eher zu hoch als zu tief liegen. 

Mit mitteleuropäischen Wäldern verglichen (FEHÉR, MEINECKE, ROMELL, 
Gut) liegt der durchschnittliche CO,-GenuB der tropischen Reg ldbiume 
tiefer, wenn auch die Unterschiede nicht erheblich sein diirften. Falls 
im tropischen Regenwald die Bodenatmung gesteigert sein sollte — ob 
das wirklich der Fall ist, oder ob nicht die Menge der zersetzbaren Sub- 
stanz begrenzend wirkt, bleibt noch zu untersuchen —, wiirde der Mehr- 
ertrag ohne weiteres durch die größere assimilierende Blattfläche auf- 
genommen werden. Von ‚„Kohlensäurepflanzen‘‘ kann auf keinen Fall 
die Rede sein, zumal da auch die nächtliche Bindung von CO,, die man 
vielleicht zunächst wegen der Verhinderung von Diffusions- und Aus- 
tauschverlusten als günstig bezeichnen könnte, in Wirklichkeit durch 
Carbonatbildung in den Exkretlösungen zu erheblichen CO,-Verlusten 
für den Gesamthaushalt des Waldes führen dürfte. Für die Wipfel- 
region liegen die Verhältnisse noch ungünstiger; hier ist so gut wie 
dauernd der CO,-Gehalt unter 0,03 Vol.-%. Für die Schicht unmittel- 
bar über dem Boden endlich ist zwar ein dauernder CO,-Überschuß 
vorhanden, aber dieser Standort ist pflanzenloser, toter Waldschatten ; 
da auch hier die CO,-Gehalte im allgemeinen nicht über 0,08 mg/l = 
0,043 Vol.-% hinausgehen, wird an bewachsenen Stellen selbst für die 
unmittelbare Bodenvegetation eine nur geringe Besserstellung der CO,- 
Versorgung zu erwarten sein. 
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Planta Bed. 24. 
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Um zu zeigen, daß die bisher besprochenen Werte keinen Sonderfall eines 
Standortes darstellen, gebe ich noch einige Einzelbestimmungen von einer tief 
im Innern des Waldes liegenden Stelle; sie sind am 10.3. 8% Uhr genommen, 
nachdem am Nachmittag und in der Nacht zuvor starke Regengüsse gefallen waren: 

1. Lichte Stelle mit Amomum und Bambusstauden, mit dichter Krautschicht 
(Elatostemma, Piper, Farne usw.), 80 cm hoch, neben und dicht über Elatostemma: 
0,466 mgjl. 

2. Neben einem verfaulenden umgefallenen Baumstamm, 8cm hoch über 
Laubstreu, sehr dunkel, zwischen und unter Schismatoglottis, Piper usw.: 0,546 mg/l. 

3. Rand eines großen As- 

















Tem- Rel. plenium nidus-Nestes über 
mg peratur | Feucht. dichtem Laubwerk, in 1,5 m 
Co:/1 °C % Höhe: 0,560 mg/l. 
Die zugehörigen, am Stand- 
2e Ay. . == a = ort der Abb. 14 gemessenen 
Free ; Daten sind (9 Uhr) (s. neben- 
fe Luft 0,439 19,7 86 stehende Tabelle). 


D. Zusammenfassung der Ergebnisse. 

Drei tropische Bäume, von denen Cassia fistula die Hauptverbreitung 

in der Savanne, Calophyllum inophyllum in der Barringtonia-Strand- 
formation und Stelechocarpus burahol im immerfeuchten Regenwald hat 
(S. 410, Abb. 1, 3, 7), werden nach der LuNDEGARDHschen Assimilations- 
methode — abgeschnittene Blätter mit kurzer Versuchsdauer in strömen- 
der Luft von normalen CO,-Gehalt — untersucht (S. 402—414, Abb. 1—6). 
Es zeigt sich, daß diese tropischen Laubblätter, auch in ihrer Ausbildung 
als ,,Sonnenblatter“, auf verhältnismäßig geringe Lichtstärken eingestellt 
sind, ganz besonders bei dem Regenwaldbaum Stelechocarpus burahol: 
Die Kompensationspunkte liegen nicht höher als bei mitteleuropäischen 
Bäumen, das Minimumgebiet der Lichtkurve endet schon bei 17 000 lux 
(Stelechocarpus 8500 lux!), und das Assimilationsmaximum wird schon 
bei 68 000 lux (Stelechocarpus 8500—17 000 lux!) überschritten; etwa 
150 000 lux können als Wert des vollen tropischen Mittaglichtes ange- 
nommen werden (8. 414—422, Abb. 8). Die großen, meist steil herab- 
hängenden Blätter der Tropenbäume nützen das dichte Sonnenlicht 
nur am frühen Morgen voll aus; später arbeitet die vertikal tief gestaffelte 
Blattmasse des Regenwaldes mit durch Reflexion stark verteiltem dif- 
fusen Licht, das sie infolge der niederen Lichteinstellung des Assimi- 
lationsapparates sehr weitgehend ausnützt. Dabei ist wichtig, daß das 
Temperaturoptimum nach oben hin stark verbreitert ist und die in den 
Tropen normalen hohen Temperaturen einschließt (8. 422—425, Abb. 9, 
10). Die erzielbaren maximalen Assimilationsleistungen (11,0 mg 
CO,/qdm -h bei Cassia fistula, 6,3 mg CO,/qdm -h bei Stelechocarpus 
burahol) sind aber im Vergleich zu denen anderer Klimate keineswegs 
hoch (8. 425—429, Tabelle 9), so daß der rasche Zuwachs des Tropen- 
waldes nicht durch eine Erhöhung der momentanen Assimilationsleistung, 
sondern durch die zeitliche Verlängerung der Assimilationsmöglichkeit 
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bedingt sein dürfte. Da die Temperaturkurven der Atmung erheblich 
tiefer liegen als bei europäischen Bäumen, verursacht die hohe Tempe- 
ratur der tropischen Nächte keine vermehrten Stoffverluste; die Tropen- 
bäume atmen bei 30° nicht stärker als arktische Pflanzen bei 10° (S. 429 


bis 433, Abb. 11, Tabelle 11). Auch der Quotient ™**imale Assimilation 
Atmung 


spricht für die Auffassung, daß der ökologische Stoffgewinn bei der 
Assimilation ähnlich wie der Wasserumsatz bei der Transpiration in allen 
Klimaten innerhalb bestimmter Größenordnungen gehalten wird, deren 
Schwankungen von Art zu Art am gleichen Standort größer sind als im 
Durchschnitt von Standort zu Standort (8.431, Tabelle 12). 

Messungen des CO,-Gehaltes der Luft im Botanischen Garten in Buiten- 
zorg und im montanen Urwald von Tjibodas (S. 434—442, Abb. 12—15) 
zeigen, daß eine Förderung der Assimilation durch erhöhten CO,-Genuß 
im tropischen Regenwald nicht in Frage kommt. Im Gegenteil ergibt 
sich im allgemeinen ein durch den starken Verbrauch der gewaltigen 
Blattmasse bedingter unternormaler CO,-Gehalt (Abb. 15). Für den Tages- 
gang der Kohlensäurekurve sind besonders kennzeichnend ein durch starke 
Assimilation verursachter sehr steiler Abfall in den ersten Morgenstunden 
und eine bisher noch nirgends beobachtete Bindung der während der 
Nacht entstehenden Kohlensäure, die wahrscheinlich durch Tau und 
kutikulare Exkretion bedingt ist und nach Sonnenaufgang zu einem 
plötzlichen Freiwerden erheblicher CO,-Mengen führt. 
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GEBEN ABGESCHNITTENE BLÄTTER PHYSIOLOGISCH 
RICHTIGE ASSIMILATIONSWERTE ? 


Von 
Purr BAUER. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 8. Juli 1935.) 


I. Problemstellung. 


Von der Verwendung abgeschnittener Blätter zu Assimilations- 
bestimmungen wird heute weitgehend Gebrauch gemacht. Die Zu- 
lässigkeit dieses Vorgehens ist wohl öfters erörtert (vgl. z. B. GASSNER 
und Gorze 1932, S.421), aber kaum experimentell geprüft worden. 
Meist begnügt man sich mit der Feststellung, daß nach dem Abschneiden 
die Assimilation während einiger Zeit konstante Werte zeigt. Damit wird 
aber natürlich die Frage, ob durch das Abschneiden gegenüber dem vorher- 
gehenden Zustand an der Pflanze Änderungen in Höhe und Verlauf der 
Assimilation eingetreten sind, nicht entschieden. Dazu wäre eine experi- 
mentell vergleichende Analyse der Assimilation vor und nach dem Ab- 
schneiden erforderlich. Ansätze in dieser Richtung haben nur MACLEAN 
und KırLıan gemacht; ersterer findet bei Cocos nucifera keinen Einfluß 
des Abschneidens, letzterer dagegen behauptet eine vollständige Änderung 
des Assimilationsverhaltens bei abgeschnittenen Blättern von Frühlings- 
monocotylen. Die vorliegenden, von Professor Dr. STOCKER angeregten 
Untersuchungen sollen das Problem auf einer breiteren experimentellen 
Grundlage klären, wobei als Versuchspflanzen tropische Schattenpflanzen 
gewählt wurden, weil diese infolge ihres leichten Welkens am ehesten 
größere Unterschiede zwischen am Stamm belassenen und abgeschnittenen 
Blättern erwarten ließen. 


II. Methodik. 


1. Die Apparatur benützt als Lichtquelle eine 1000-Watt-Osram- 
lampe (spektrale Energieverteilung, s. STOCKER 1935, Abb. 4-6); die 
benützten Beleuchtungsstärken sind in Vorversuchen als die der optimalen 
Assimilationsleistung gefunden worden. 


Die Einrichtung der Assimilationsküvette (2 x 10,5 x 18,5 cm) und des Kühl- 
gefäßes entsprach der LuNbEGARDHschen Anordnung (Apparatur von STOCKER 
1935), die Ansaugung und Analyse der Luft aber erfolgte mit der Bostan-Apparatur 
(Bostan 1983). Der Versuchsgang i im übrigen wurde wie bei STOCKER 1935 gehand- 
habt. Jede Assimilati g dauerte 5 Min., während welcher Zeit 2900cem 
Luft durchgesaugt wurden; ihr ging eine gleich lange Vorbelichtung mit gleicher 
Strömungsgeschwindigkeit voraus. Blätter, die an der Pflanze untersucht wurden, 
wurden mit dem Blattstiel durch einen Schlitz des Deckels der Assimilations- 
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küvette durchgeführt; mit Watte und Kakaobutter ließ sich eine gute Abdichtung 
der verbliebenen Öffnung durchführen. 

2. Als Versuchspflanzen dienten im Gewächshaus gezogene Topf- 
pflanzen der Labiate Plectranthus fruticosus und der Acanthacee Jacobinia 
Pohliana. Beide Arten haben Blätter vom Schattenpflanzentyp mit 
schwacher Epidermisaußenwand, etwas vorgewölbten, auf die Unter- 
seite beschränkten Spaltöffnungen, niederem, einschichtigem Palisaden- 
und lockerem, wenigschichtigem Schwammparenchym. 


Ill. Versuche mit Plectranthus fruticosus. 


a) Das Verhalten von an der Pflanze belassenen Blättern zeigt Abb. 1. 
Die Kurven setzen sich aus 3 Einzelbestimmungen von je 5 Min. Dauer 











N 
L 1 1 l 1 kn | 


1 1 1 J 
0 0 2 30 #0 50 Minuten 60 








Abb.1. Plectranthus fruticosus, an der Pflanze befindliche Blätter. Temperatur 21°, Lichtstärke 

22000 Lux. Dauernd belichtet und luftdurchströmt. Dauer der einzelnen Assimilations- 

bestimmungen 5Min. Die Zahlen beziehen sich auf die Nummern der Versuchsprotokolle. 

Jacobinia Pohliana, an der Pflanze befindliche Blätter. Temperatur 21°, Lichtstärke 
60000 Lux. Erklärung von Versuch 55 im Text. 


zusammen, von denen die zweite 10 Min. nach der ersten, die dritte 
35 Min. nach der zweiten durchgeführt ist. Der Vergleich der 
Kurven zeigt: 

1. Die durchschnittliche Assimilationsintensität der einzelnen Versuchs- 
reihen ist trotz gleicher Außenbedingungen stark verschieden: die 
Tageszeit spielt bei unserer Vorbehandlung offenbar keine Rolle: Nr. 37 
war 3 Stunden vorher verdunkelt, eine Maßnahme, die bei allen folgenden 
Versuchen eingehalten wurde. Die Inkonstanz der Assimilationshöhe 
entspricht den Erfahrungen anderer Forscher (z.B. Maxımow, BEL- 
JAKOFF). 

2. Der Assimilationsverlauf innerhalb der Beobachtungszeit von 
einer Stunde ist in den einzelnen Reihen nicht einheitlich, wenn auch 
im ganzen die Assimilationshöhe annähernd beibehalten wird. 

b) Die Veränderung der Assimilation beim Abschneiden der Blätter 
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zeigt Abb. 2. Nach der ersten Bestimmung an dem noch an der Pflanze 
befindlichen Blatt wurde sein Stiel außerhalb der Assimilationsküvette 
mit dem Rasiermesser abgetrennt und die Wundfläche mit Vaseline 
verschmiert. Wie der Vergleich 
der Abb.2 mit Abb. 1 zeigt, 

















or treten durch das Abschneiden 
keine Anderungen in Assimi- 
sr lationshöhe und -verlauf auf, 
ri die nicht auch bei an der 
Pflanze belassenen Blättern zu 
Ri na beobachten waren; der starke 
Abfall von Nr. 40 erklart sich 
2 durch SpaltenschluB (Infiltra- 
tionsuntersuchung!), der dau- 
tt ernde Anstieg von Nr. 43 und 
Nr. 44 aus der langen vorher- 

Pr Re u  — 4 gehenden Verdunkelung. 
Abb. 2. Plectranthus fruticosus. Blätter nach dem c) Daßdie zeitlichen Schwan- 


ersten Versuch abgeschnitten. Temperatur 21°, 4 
Lichtstärke 22 000 Lux. Bei der ersten Bestim- Kungen der Kurven in den 
mung sind die Blätter mit der Pflanze in Ver- Abb. 1 und 2 in der Haupt- 
bindung. Pflanzen vor dem Versuch 3 Stunden 

verduntelt. sache auf Schwankungen des 


Wassergehalts beruhen diirften, 
zeigen die Versuche der Abb. 3, bei denen die Blattstiele aus kleinen Glas- 
röhren innerhalb der Küvette Wasser saugen konnten. Die Assimila- 





sr tionskurven laufen jetzt innerhalb der 
220 Versuchsfehler horizontal, der Intensität 

st Fm nach aber höher als im Durchschnitt 
der Abb. 1 und 2. Einstellen der abge- 

# schnittenen Blätter in Wasser bewirkt 


Rp se on also eine ,,Standardisierung‘* der Assi- 
a i —— milationswerte, die fiir bestimmte 
Zwecke erwiinscht sein kann (GASSNER 








I und Goxrzx 1934); die tatsächlichen Ver- 
#4 hältnisse an der Pflanze werden aber 

durch die Untersuchung nicht Wasser 
. en saugender Blätter besser wiedergegeben. 


Ab à a al En Durch die Möglichkeit, unmittelbar aus 
Abgeschnittene Blätter, Blattstiele in dem Blattstiel Wasser zu saugen, wer- 
Po an den eben Bedingungen hergestellt, die 

im an der Pflanze belassenen Blatt in- 
folge des vorgeschalteten Leitungswiderstandes nicht vorhanden sind, was 
sich auch bei den Untersuchungen STOCKER« (1928) über das Wasser- 
defizit zeigte. Bei der Beziehung zwischen Wassergehalt und Assimilations- 
intensität kann es sich aber keinesfalls um eine einfache direkte Abhängig- 
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keit handeln (ILIIN, Dastur !). Einer solchen Auffassung widerspricht 
z.B. klar die Abb.4, wo die abgeschnittenen Blätter im Laufe des 
langdauernden Versuchs vollständig welken und trotzdem bis zuletzt 
einen Assimilationsanstieg zeigen. Wahrscheinlich spielen Spaltöffnungs- 
bewegungen eine Rolle; man kann jedenfalls bei Plectranthus leicht 
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Abb. 4. Plectranthus fruticosus. Abgeschnittene Blätter bei langer Versuchsdauer. Tem- 
peratur 21°, Lichtstärke 10000 Lux. Bei der ersten Bestimmung befinden sich die Blätter 
noch an der Pflanze. 


nachweisen, daß Welken die Öffnung der Spalten begünstigt (vgl. dazu 
ILJIN 1933) ; auch während der Nacht bleiben die Spalten wie bei anderen 
Regenwald-Schattenpflanzen offen (v. FABER). 


IV. Versuche mit Jacobinia Pohliana. 


a) Verhalten der Blätter an der Pflanze. Die in Abb. 1 dargestellten 
Ergebnisse bieten dasselbe Bild wie bei Plectranthus: sehr verschiedene 
Assimilationshöhe bei verschiedenem Verhalten im Dauerversuch. Der 
Versuch 55 soll im besonderen den schwankenden Einfluß des Wasser- 
gehaltes bei welkenden Blättern zeigen. Diese Pflanze war erst kurz vor 
dem Versuch aus dem Garten geholt worden und zeigte schon beim 
Auspacken im Institut stark welke Blätter: bei dem zu Versuch 55 ver- 
wandten Blatt war die Spitze fast verdorrt. Trotzdem sehen wir in Abb. 1 
gerade bei diesem Blatt eine sehr hohe Anfangsassimilation, der nach 
einer halben Stunde ein tiefer Abfall bis zum Kompensationspunkt folgt, 
um dann aber nach einer weiteren halben Stunde wieder zu einem Maxi- 
mum anzusteigen ; die Spaltöffnungen waren am Ende der Versuchsreihe 
ungewöhnlich weit geöffnet; Jacobinia verhält sich in bezug auf Spalt- 
öffnung beim Welken und während der Nacht ebenso wie Plectranthus. 
Man denkt an die großen Assimilationsschwankungen in den Versuchen 


1 Wenn Dastur bei seinen Objekten sogar eine lineare Beziehung findet, so 
hat er mit seiner Methode vermutlich weniger die Abhängigkeit der Assimilation 
vom Wassergehalt als vom Alter der Blätter erfaßt. 
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Maximows und KostytscuEws, die offenbar auch nur bei angespanntem 
Wasserhaushalt auftraten. 

b) Der Einfluß des Abschneidens auf die Assimilation wurde bei 
Jacobinia in der Weise untersucht, daß der Assimilationsleistung eines 
an der Pflanze befindlichen Blattes die seines abgeschnittenen Gegen- 
r blattes gegenübergestellt wurde. 
sl In Abb. 5 ist eine größere Zahl 

t solcher Messungen dargestellt, wo- 
| bei erwähnt sei, daß während der 
3 1. Messung das Gegenblatt noch 
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Abb.5. Abb. 6. 


Abb. 5. Jacobinia Pohliana. Gegenblatt nach dem ersten Versuch abgeschnitten. Tem- 

peratur 21°, Lichtstärke 60000 Lux. Den Versuchsnummern sind in Klammern beigefügt 

die Spaltöffnungsweiten bei Infiltration mit Alkohol in 9teiliger Skala für Blatt und 
Gegenblatt (vgl. Anmerkung im Text). 


Abb. 6. Jacobinia Pohli Gegenblatt an der Pflanze belassen. Temperatur 21°, Licht- 
stärke 60 000 Lux. Spaltöffn ungen vgl. Abb. 5. 








an der Pflanze war und erst unmittelbar vor der 2. Messung abge- 
schnitten wurde. 

Es fällt auf, daß bei niederen und mittleren Assimilationsleistungen 
entsprechend der Abb. 4 keine wesentliche Änderung der Assimilations- 
intensität auftritt, während bei hohen Werten das Gegenblatt einen 
erheblichen Leistungsabiall zeigt. Die Spaltenweite ! gibt dafür keine 
ausreichende Erklärung, wenn auch in vielen Fällen das Gegenblatt 


1 Infiltration mit Alkohol, die LrysBpaversche Bezeichnung 0,1 y, 1ß, 1a, 2y 
... 38, 3a mit der 9teiligen Skala 0—9 bezeichnet. 
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eine verminderte Spaltweite zeigt !. Jedenfalls aber ist die Leistungs- 
senkung nicht durch das Abschneiden verursacht, denn derselbe Ver- 
such, aber mit Untersuchung des Gegenblattes an der Pflanze (Abb. 6) 
zeigt genau dasselbe Ergebnis! Daß die in den Kurven auftretenden 
Schwankungen der Assimilationskurven unabhängig davon sind, ob das 
Blatt an der Pflanze oder abgeschnitten untersucht wird, belegt die 
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Abb. 7. Jacobinia Pohliana. Blatter nach 24 Stunden abgeschnitten. Temperatur 21°, 
Lichtstärke 60 000 Lux. 


Abb. 7 noch einmal mit anderer Versuchsanordnung. Die Blätter wurden 
hier zunächst mit 25 Min. Zwischenzeit zweimal an der Pflanze unter- 
sucht dann 24 Stunden später abgeschnitten und in gleicher Weise noch 
einmal geprüft. Die Übereinstimmung des Assimilationsablaufs bei 
abgeschnittenen und an der Pflanze befindlichen Blättern ist fast über- 
raschend: einem Leistungsabfall am ersten Tage entspricht stets ein 
solcher auch am zweiten, und dasselbe gilt für den Leistungsanstieg von 
Nr. 81/82. In den meisten Fällen bleibt auch die absolute Höhe der As- 
similation dieselbe, obgleich teilweise starkes Welken der abgeschnittenen 
Blätter am zweiten Tag zu verzeichnen ist. 

c) Abgeschnittene Blätter mit und ohne Wasserzufuhr sind in Abb. 8 
verglichen. Neben der Wasserabgabe durch Transpiration (Schnellwägung 


1 Die mit der angewandten Infiltrationsmethode erzielbaren Werte sind aller- 
dings wenig genau, wozu weiter kommt, daß die Bestimmung jeweils nach Abschluß 
des Versuches erfolgte und deshalb über die Verhältnisse während des Versuches 
keinen eindeutigen Aufschluß gibt. 
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mit Torsionswaage) wurde auch die Wasseraufnahme aus kleinen aus Glas- 
röhrchen gefertigten Wassergefäßen (mit Mikropipette) bestimmt. Dic 
beiden Größen, mit — und + bezeichnet, sind auf den Kurvenstrichen ver- 
zeichnet, während Spaltweite und Turgeszenzzustand am Ende des Ver- 
suchs der Versuchsnummer beigefügt sind. Wie bei Plectranthus bewirkt 


u 
6351361 2769) 
ét sehr welk 
7 = 
796, 
r 453 meh 
6! = 


L B = 


L 2 7704 ” 
Sk 3 mh £ 749) 
+ frisch 





a >’ 
= frisch 
3 = 
ér 75 

| HA 

ohne Wasserzufuhr mit Wasserzufuhr 
1 = 
1 1 1 1 1 1 1 1 1 1 lL L 1 j 

a #0 a wv 90 2 60 Minuten 70 





Abb. 8. Jacobinia Pohliana. Abgeschnittene Blätter mit und ohne Wasserzufuhr. Tem- 
peratur 21°, Lichtstärke 60 000 Lux. Transpiration (—) und Wasseraufnahme (+) in 
mg/dm* h. Spaltöffnungsweiten in Klammern (9teilige Skala). 


auch hier die Wasserzufuhr eine Stabilisierung der Assimilation (Blätter 
Nr. 74, 78, 80); der Unterschied in der Assimilationsintensität gegen- 
über den nicht aus Wasser saugenden ist aber nicht erheblich. Man ge- 
winnt weiter den Eindruck, daß bei Wasserverlusten (Nr. 79 und 76!) 
zunächst eine weitere Öffnung der Spalten, die bei Infiltration mit 
Paraffinöl noch schärfer zu bemerken war, und eine Förderung der Assi- 
milation eintritt; erst bei sehr hohen Verlusten (Nr. 75) scheint es zu 
einer Senkung der Assimilationsleistung zu kommen. Es bleibt nach dem 
Ausfall dieses Versuches sehr fraglich, ob man, wie ich zunächst ver- 
mutete, den Leistungsabfall der Gegenblätter in den Abb. 5 und 6 auf 
einen Wasserentzug durch das während der ersten Assimilationsbestim- 
mung stark transpirierende Blatt zurückführen darf. Jedenfalls zeigen 
aber auch bei Jacobinia Pohliana alle Versuchsanordnungen, daß gegen 
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die Richtigkeit der mit abgeschnittenen, nicht aus Wasser saugenden 
Blättern gewonnenen Assimilationswerte keine Bedenken bestehen. 


V. Zusammenfassung. 


Für Plectranthus fruticosus und Jacobinia Pohliana ließ sich bei 
verschiedenen Versuchsanordnungen zeigen, daß in kurz dauernden 
(untersucht bis zu 1 Stunde) Versuchen abgeschnittene Blätter dieselbe 
Intensität und denselben Verlauf der Assimilation zeigen wie unversehrt 
an der Pflanze belassene. Das gilt im besonderen für Blätter, denen 
nach dem Abschneiden kein Wasser mehr zugeführt wird. 


Literatur. 


Die Hinweise sind in dem Literaturverzeichnis der vorstehenden Arbeit: 
O. STOcKERr: Assimilation und Atmung westjavanischer Tropenbäume, nach- 
gewiesen. Dazu kommt: : 

ILsın, W. S.: Der Einfluß des Wassermangels auf die Kohlenstoffassimilation. 
Flora (Jena) 116, 360 (1923). — Uber Offnen der Stomata bei starkem Welken 
der Pflanzen. Jb. Bot. 77, 220 (1933). 














(Aus der Pflanzenphysiologi Versuchsstation der Versuchs- und Forschungs- 
anstalt für Wein-, Obst- und Gartenbau in Geisenheim a. Rh.) 


UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE LICHTVERHÄLTNISSE 
IM INNERN VON HARTLAUB- UND SUKKULENTENBLÄTTERN. 


Von 
Huco SCHANDERL. 


Mit 7 Textabbildungen (14 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 12. September 1935.) 


Für Pflanzen zeitweilig oder dauernd trockener Gebiete bestehen 
verschiedene Möglichkeiten, ihren Wasserhaushalt mit den an ihrem 
Standort herrschenden Wasserverhältnissen in Einklang zu bringen. Eine 
der zahlreichen Möglichkeiten stellt die Oberflächenverringerung dar. Das 
Prinzip der Oberflächenverringerung ist in der Tat im Bau der ober- 
irdischen Organe vieler Xerophyten auf mannigfaltige Art und Weise ver- 
wirklicht. Zweifellos bedeutet in Zeiten großer Wasserknappheit jeder 
eingesparte Quadratzentimeter Außenfläche für die betreffende Pflanze 
eine Ersparnis im Wasserverbrauch bei der Transpiration. 

So vorteilhaft sich auch die Oberflächeneinschränkung im Wasser- 
haushalt der xerotopen Pflanze sicherlich auswirkt, so nachteilig kann 
sie sich aber vor allem bei extremer Durchführung auf den Kohlenstoff- 
gewinn und auch auf den Wärmehaushalt auswirken. Auf letzteren ins- 
besondere dann, wenn mit der Oberflächeneinschränkung Sukkulenz ver- 
bunden ist. Je sukkulenter ein Blatt gebaut ist, um so größer ist seine 
Wärmekapazität. Darauserklärt sich, daß die höchsten Blatt-Temperaturen 
an Sukkulenten gefunden werden. 

Je mehr bei einer Pflanze die Oberfläche eingeschränkt ist, um so 
weniger oder weniger günstig kann sie ihre Chlorophyllkérner der 
Energiequelle ‚Sonnenlicht‘ exponieren. Mit zunehmender Oberflachen- 
einschränkung muß die assimilatorische Leistung quantitativ abnehmen, 
was geringen jährlichen Substanzgewinn und geringen Zuwachs der be- 
treffenden Pflanzen zur Folge hat. 

Gelegentliche Untersuchungen über den anatomischen Bau von Hart- 
laub- und Sukkulentenblättern bestärkten meine Vermutung, daß in der 
Innenkonstruktion solcher Blätter vielfach der eben erwähnte Nachteil, 
den die Oberflächeneinschränkung in bezug auf die Expositionsmöglichkeit 
von Chlorophylikörnern nach sich zieht, offensichtlich ausgeglichen oder 
zum mindesten abgeschwächt sei. Die gelegentlichen anatomischen Unter- 
suchungen einer Reihe tropischer Hartlaub- oder Sukkulentenblätter 
wurden daher systematisch erweitert. 

Die Fragestellung bei der Untersuchung des anatomischen Aufbaues 
dieser Blätter war immer: „Bis zu welcher Tiefe kommen Chlorophyll- 
körner vor, wie sind deren Belichtungsverhältnisse ?“ 
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1933 haben W. KAEMPFERT und ich zum erstenmal die Sklerenchym- 
stränge in den Blättern von Trithrinax campestris als Lichtschächte ge- 
deutet. Wenn man sich vergegenwärtigt, daß die Palisadenzellschichten 
der Laubblätter von Buche, Hasel, Eiche, Weinrebe usw. bei unverhältnis- 
mäßig zarterer und lichtdurchlässigerer oberseitiger Epidermis nur 
100—150 u tief sind, so leuchtet ohne weiteres ein, daß bei der enorm 
verdickten, 2—3schichtigen, kutinisierten und wachsbelegten Epidermis 
von Trithrinax die Palisadenzellen mit Chlorophyll in 100—120 u 
Tiefe keinen Sinn mehr hätten, wenn sie nicht von der Seite her, von 
den als „Lichtschächte‘“ fungierenden Sklerenchymsträngen aus, Licht 
erhielten. Dank der enormen Lichtbrechungsfähigkeit der Sklerenchym- 
zellen erhalten die tiefergelegenen Assimilationsparenchyme des Tri- 
thrinax-Blattes ein sehr gleichmäßiges, diffuses Licht. 

Der Beweis, daß die Sklerenchymstränge tatsächlich Licht durch- 
lassen, wurde von KAEMPFERT und mir (4. S. 738) in einfacher Weise da- 
durch angetreten, daß wir einen Flächenschnitt von 50—100 u unter den 
Epidermisschichten führten, das Gewebestück mit der Epidermisseite nach 
unten unter das Mikroskop legten und photographierten. Die Sklerenchym- 
stränge zeichneten sich im Lichtbild als helle, weiße Streifen ab, ein 
Zeichen also, daß durch sie bis zur Tiefe von 160 « reichlich Licht flutet. 
Diese Art der Schnittführung hat sich gerade zum Studium der Licht- 
versorgungsverhältnisse, wie in folgendem auch das Beispiel von 
Aspidosperma Quebracho blanco SCHLECHT. lehrt, besonders bewährt. 

Besser als eine Photographie und ein Querschnittsbild bringt eine 
räumliche Darstellung den konstruktiven Aufbau des T'rithrinaz-Blattes 
zum Ausdruck (Abb. 1). Die Unterseite wurde, da sie in ganz gleicher 
Weise wie die Oberseite gebaut ist, weggelassen. Bemerkenswert ist, 
daß die Epidermiszellen über den ,,Lichtschächten“ langgestreckt sind 
und so dem Licht weniger Querwände entgegenstellen als die Epidermis- 
zellen über den grünen Streifen, in denen die Spaltöffnungen ein- 
gebettet sind. 

Die Sklerenchymstränge im Blatt von Trithrinax stellen in mechanischer 
Hinsicht ein Versteifungsgewebe, in physiologischer Hinsicht aber ein 
der Lichtversorgung des Blattinneren dienendes Gewebe dar. Das mecha- 
nische Prinzip ist hier noch stark betont, so daß ein Skeptiker immer 
noch die Verstärkungs- und Festigungsfunktion dieser Stränge als 
das Wichtigere ansehen kann. Zweifellos ist aber die Funktion dieser 
eigenartigen Sklerenchymstränge als ,,Lichtschächte‘ zum mindesten 
ebenso wichtig wie ihre unbestrittene Funktion als Festigunggewebe. 

Viel klarer und eindeutiger aber zeigt uns der konstruktive Aufbau 
des Blattes von Aspidosperma Quebracho blanco das „Lichtschacht- 
prinzip‘. Das mechanische Prinzip tritt hier so weit zurück, daß es allein 
zur Erklärung nicht mehr ausreicht. Kein Längs- oder Querschnitt in 
der üblichen Weise senkrecht zu den Achsen ausgeführt, auch kein 
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Mikrotomschnitt allein gibt einen Einblick in den wirklichen Bauplan 
dieses Blattes. Ein 50—100 y unter der Epidermis geführter Flachen- 
schnitt gibt erst restlos über die Einzelheiten Aufschluß. Abb. 2 zeigt 
eine Aufsicht auf einen solehen Schnitt. Längs-, Quer- und Flächenschnitt 
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Abb. 1. Der Bau des Blattes der xerophilen Palme Trithrinar campestris GrisB. et Dr. 


ergeben das Bild der räumlichen Darstellung (Abb. 3). Die Palisaden- 
zellen bilden einen Zylinder oder einen zylinderähnlichen Körper von 
80—120 u Höhe, der senkrecht zur Epidermis steht. Die Spaltöff- 
nung liegt genau über der Mitte eines solchen Zylinders. Ab und 
zu stoßen die Zylinder aneinander. In der Regel aber ist zwischen ihnen 
der Raum mit chlorophylifreien Zellen ausgefüllt, die so hoch wie 
die Palisadenzylinder sind, und die unbedingt Lichtschachtfunktionen 
ausüben. 
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Mittels der Kupferoxydammoniakreaktion läßt sich auch an Herbar- 
blättern von Aspidosperma Quebracho blanco nachweisen, daß die zwischen 
die Chlorenchyme eingeschalteten hohen, mit zahlreichen Tüpfeln ver- 
sehenen Zellen Gerbstoff enthalten. Sie dienen also einerseits als Gerb- 
stoffbehälter, andererseits als Lichtschächte. 

Die Palisadenzylinder des Blattes von Quebracho blanco umschließen 
in der Mitte einen Atemraum. Die äußere Mantelfläche empfängt Licht 
aus den „Lichtschächten‘“, die innere Mantelfläche vom Atemraum her. 
Die Epidermiszellen sind sehr stark kutinisiert, 
zerstreuen parallel auftreffende Sonnenstrahlen 
vollständig, so daß das darunter befindliche 
Gewebe ausschließlich diffuses Licht empfängt. 
Die Lichtdurchlässigkeit bzw. Strahlungsdurch- 
lässigkeit ist trotzdem, wie an Herbarmaterial 
aktinometrisch bestimmt werden konnte, ver- 
hältnismäßig hoch und liegt zwischen 45% 
(Gesamtstrahlung der Sonne). 

Aspidosperma Quebracho blanco ist ein 
Charakterbaum des Gran Chaco und seiner Abb. 2. Aufsicht auf einen 
Randgebiete. Die Blätter sitzen an jungen Te oy 
Bäumen mit kurzen Stielen, schräg, etwa im (Quebracho blanco SCHLECHT. 
Winkel von 45°, an den sparrigen Ästen. Am REN 
erwachsenen Baum hängen die Blätter an langen dünnen Zweigen senk- 
recht mit den Blattspitzen nach unten. Das geringe, mit der Spitze nach 
unten hängende Blattwerk gibt dem Baum das charakteristische Gepräge. 
Die Blätter sind im Durchschnitt bis 0,5 mm dick,\sehr derb und aus- 
dauernd. Ihre Farbe ist ein eigenartiges Hellgrün, mit graubläulichem 
Unterton. Nachdem wir die Blattkonstruktion kennen, vor allem die An- 
ordnung des chlorophyllführenden Gewebes, wird uns die Eigenart der 
äußeren Farberscheinung leicht verständlich. Wir blicken eben nicht, wie 
bei unseren bekannten Laubblättern, auf eine lückenlose, durch die Epi- 
dermis hindurchleuchtende grüne Fläche, sondern auf ein Fugenbild, 
bestehend aus grünen Ringen, zwischen denen helle chlorophyllfreie 
Flächen abwechseln. 

Der jährliche Zuwachs dieser Bäume ist sehr gering. Die im Chaco 
stehenden Bäume von 20—30 cm Durchmesser haben daher ein weit 
höheres Alter als wir nach unseren mitteleuropäischen Maßstäben ver- 
muten. Daß Aspidosperma Quebracho blanco bei so geringem Blattwerk 
selbst in ausgesprochen ariden Klimaten mit 6—8 Monaten Trocken- 
perioden im Jahr noch so viel Kohlenstoff assimilieren kann, wird er 
sicherlich auch seiner Blattkonstruktion verdanken. 

Wenn es richtig ist, daß die Pflanze unter dem Zwange der Ober- 
flächeneinschränkung nach einem Ausgleich des damit verbundenen Nach- 
teils für die Unterbringung und ausreichende Lichtversorgung des Chloro- 
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phylls im Blatt strebt, so müssen sich Lichtschachtkonstruktionen dort 
noch ausgeprägter vorfinden, wo die Oberflächeneinschränkung noch 
schärfer durchgeführt ist, z. B. bei den Blattsukkulenten. Dies ist tat- 
sächlich der Fall. Die Punktierung der Oberfläche von Blättern sehr vieler 
Mesembrianthemen rührt von sog. Gerbstoffidioblasten her. Die Idio- 
blasten haben nicht immer allein die Funktion von Gerbstoffbehältern. 








Abb. 3. Der Bau des Blattes von Aspidosperma Quebracho blanco SCHLEOHT. 


Diese allein haben sie nur dann, wenn sie tiefer liegen als die chlorophyll- 
führenden Gewebeschichten oder in diese gerade noch etwas hinein- 
ragen. Sowie diese Gerbstoffidioblasten nahezu oder unmittelbar an die 
Epidermis anschließen oder gar plastisch über das Blattoberflächen- 
niveau hervorragen, haben sie noch eine zweite Funktion, nämlich die 
Funktion als ,,Lichtschächte‘, ähnlich der zweiten Funktion der Skleren- 
chymstränge im Trithrinaz-Blatt. Wenn diese Gerbstoffidioblasten 
unmittelbar an die Blattepidermis herangerückt sind oder mit dieser 
sich plastisch über das Blattoberflächenniveau erheben, entstehen zahl- 
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reiche helle Stellen, welche als ‚Fenster‘ bezeichnet werden können, 
während der Idioblast als solcher als „Lichtschacht‘ wirkt, indem 
durch ihn zu den bis zu einer Tiefe von 3000 # vorkommenden Chloro- 
phylikörnern diffuses Licht vordringen kann. 

Für die ,,Lichtschachtfunktion‘ der Gerbstoffidioblasten vieler 
Mesembrianthemen spricht auch allein schon die Art ihrer Unterbringung 
im Blatt, genau so, wie die Unterbringung der Sklrenchzueiringr im 
Trithrinax-Blatt für eine ,,Lichtschachtfunk- . 
tion“ spricht. Die Sklerenchymstränge im 
Trithrinax-Blatt könnten ebenso gut der Ver- 
steifung und Festigung dienen, ob sie direkt 
an die Epidermisschichten anschließen würden 
oder nicht. Wir kennen doch eine große Zahl 
von Pflanzen mit versteiftem Blattbau, bei 
denen mächtige Sklerenchymscheiden um die 
Leitbündel im Blattinnern gelegt sind. Ebenso 
könnten die Idioblasten der Mesembrianthemen, 
wenn sie nur als Gerbstoffbehälter zu dienen Abb. 4. Aufsicht auf einen 
hätten, quer im Blattparenchym und unterhalb = rn An 
der chlorophyliführenden Zellschichten liegen. ee 
Sie liegen aber nicht quer, sondern stehen mit 
ihrer Längsachse senkrecht zu den Epidermisschichten ; außerdem ist es 
nicht reiner Zufall, daß sie in den allermeisten Fällen unmittelbar an 
die Epidermiszellen anschließen. 

Bei den Mesembrianthemen müssen wir von vorneherein zwei Fenster- 
typen unterscheiden: 

1. Die ,,Klein- oder Miniaturfenster‘ 1, dadurch gebildet, daß Gerbstoff- 
idioblasten bis an die Blattepidermis gerückt sind (Abb. 4). Dieser Typ 
kommt in allen Variationen innerhalb der Mesembrianthemen sehr 
haufig vor. 

2. Die ,,GroBfenster“ der Gattungen Fenestraria, Ophthalmophyllum 
und Lithops, welche zuerst MARLOTH beschrieben hat. Dieser Typ kann als 
„Großfenster‘‘ bezeichnet werden. Er kommt in sehr ähnlicher Art auch 
in der Liliaceengattung Haworthia vor (H. truncata und H. cymbiformis). 





Die .,Klein- oder Miniaturfenster‘ der Mesembrianthemenblätter. 

Die Punktierung der Blatter (Abb. 5) ist bei einzelnen Mesembrian- 
themengattungen z. B. Pleiospilos, Faucaria usw., schon bei oberflächlicher 
Betrachtung ohne weiteres sichtbar. Bei anderen Gattungen ist sie 
weniger auffällig. Man wird sie aber leicht gewahr, wenn man entweder 
die Blätter gegen die Sonne hält oder noch besser, wenn man mit dem 
Rasiermesser einen Flächenschnitt etwas unterhalb der Blattepidermis 

1 Den Ausdruck ,,Miniaturfenster“ prägte Herr Professor Dr. LatgacH-Frankfurt, 
während einer Unterhaltung über vorliegendes Thema. 
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führt und den so erhaltenen Schnitt gegen das Licht hält. Die Miniatur- 
fenster sind meist schon mit dem unbewaffneten Auge zu sehen. Uber die 
Durchmesser der Miniaturfenster und die Tiefe der als Lichtschächte 
dienenden Idioblasten, sowie über die Anzahl pro Quadratzentimeter 
Blattoberfläche gibt Tabelle 1 Auskunft. Die verschiedenen Formen der 
Miniaturfenster und Lichtschächte kann man in 3 Gruppen ordnen: 








Tabelle. 
Tiefe der Idio- 
Anzahl |Durchmesser r. |. © y 
Miniatur- |der Miniatur- ny Oo ge nema ver bis 
fenster fenster schächte zur Tiefe von 
pro gem in u in a u 
Nananthus albipunctus . . . 70 750 400—550 600—1000 
Mesembrianthemum falciforme 110 230 300 500 
Pleiospilos minor . . . .. 170 380—400 650 1400— 1700 
i Bolusii . .... 280 250—-300 400 1400 
yllum Nelii . . . | 280—320 | 180—250 | 400—500 1200 
Mesembrianthemum nobile . . | 300—310 | 150—250 | 250—500 | 1200—2000 
Cheiri is serrulata . . . . 320 170—200 325 325 
nanus 280—300 | 300—400 520 520 
Herreroa crassa 350 150—270 | 350—700 1000 
Dinteranthus 375 350 450 500 
Faucaria tigrina . . . . . . 400 300—320 | 500—520 800 
Carruanthus caninus . . . . 400 200—220 | 450—500 1500 
Gibbaeum spec. nova . . . . | 420—450 | 150—200 | 500—600 400450 
Cheiridopsis un . « | 450-480 | 300-370 250 250 
Glottiphyllum linguiforme . . 500 90—120 | 300—350 400 














Die hier mitgeteilten Werte stellen nur Vergleichswerte unter sich dar, da 
die untersuchten Pflanzen sehr verschiedenen Alters waren. Trotzdem lassen sich 
im Zahlenmaterial 2 Beziehungen erkennen. 

1. Je größer der Durchmesser der Miniaturfenster bzw. der Idioblasten, desto 
kleiner ist ihre Anzahl je Quadratzentimeter. 

2. Je größer die Tiefe der Chlorenchyme, desto tiefer reichen auch die Idio- 
blasten bzw. die Lichtschächte. 


1. Miniaturfenster, welche sehr durchsichtig sind, keinen Wachsbelag 
aufweisen und dadurch einen höheren Prozentsatz des Lichtes ungebrochen 
durchlassen, während die übrigen Stellen der Blattepidermis infolge 
Wachsbelages das Licht nur diffus durchlassen (Pleiospilos Bolusii, 
Pleiospilos minor). 

2. Die Miniaturfenster bzw. die sie bildenden Epidermiszellen lassen, 
im Gegensatz zu den übrigen Epidermiszellen, worunter Chlorenchym 
liegt, das Licht nur diffus hindurch. Dadurch, daß die Zellen mit einer 
‘kérnigen Substanz erfüllt sind, wirken sie wie ,,Milchglasfenster‘‘ und 
fallen dadurch besonders auf, z. B. Faucaria tigrina. 

3. Die Idioblasten liegen tiefer, sie schließen nicht mehr an die 
Epidermis an. Dadurch gibt es keine eigentlichen Fenster mehr. Zwischen 
ihnen und der Blattepidermis liegt eine chlorophyllführende Parenchym- 
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schicht von 20—100 u Dicke. Trotzdem dienen diese Idioblasten viel- 
fach (nicht immer) noch als Lichtschächte. Die Parenchymzellen sind 
hier nämlich bezeichnenderweise bedeutend größer, von 50—100 u Durch- 
messer, ähnlich wie bei den Stammsukkulenten. Dadurch gelangt selbst 
in 50—100 u Tiefe noch genügend Licht in die Lichtschächte (Beispiel 
Gibbaeum-Arten). 

Besonders interessant sind die Idioblasten bei Herreroa crassa granu- 
lata Dint. et ScHwANT. Ein Teil der Idioblasten ist hier bis unmittelbar 





Abb. 5. Pleiospilos Bolusii. Bild aus MARLOTH (2a Abb. 83). Im Kapland ist die Wachs- 
bereifung dieser Blätter offensichtlich viel stärker als bei unseren Gewä plaren. 
Dadurch heben sich die „Miniaturfenster‘ dort deutlicher ab als bei uns. 








an die Epidermis gerückt. Ein großer Teil liegt jedoch 1—3 Zellen- 
lagen unter der Epidermis. Bezeichnenderweise sind dann die 1—3 Zellen- 
lagen des Blattparenchyms über den Idioblasten entweder chlorophyll- 
arm oder chlorophyllfrei. Dieser Fall ist eine besonders wertvolle Stütze 
für die Auffassung der „Lichtschachtfunktion‘ der Gerbstoffidioblasten. 

Zur besseren Erläuterung des Gesichtspunktes „Lichtversorgung“ 
in den bestehenden Blattkonstruktionen wurde das Schema in Abb. 6 
angefertigt. 

Alle Schemata sind in den richtigen, natürlichen Größenverhältnissen 
zueinander gezeichnet. A soll den Bauplan unserer gewöhnlichen Laub- 
blätter, B den des Blattes von Aspidosperma Quebracho blanco SCHLECHT.., 
C von Trithrinax campestris zeigen. Man sieht, wie mit zunehmender 
Oberflächeneinschränkung, verbunden mit Sukkulenz, die Lichtschacht- 
konstruktion immer deutlicher zutage tritt. 
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D, E und F zeigen typische Fälle der Ausbildung von Idioblasten zu 
Lichtschächten bei Mesembrianthemen. Man beachte, bis zu welcher Tiefe 


hier Chlorophyll vorkommt. Der extremste Fall ist noch nicht einmal 
im Schema eingezeichnet (s. Tabelle 1). 

D = Herreroa crassa granulata Dint. et SCHWANT. 

E = Pleiospilos minor. 

F = Titanopsis calcarea. 

G und H sollen nun im wahren Verhältnis die Größe der chlorophyll- 














Abb. 6. Gegenüberstellung verschiedener Blattkonstruktionen. Erklärung im Text. 


lica). Es fällt hierbei sofort auf, daß diese Zellen viel größere Durch- 
messer haben als die Parenchymzellen, z. B.der Mesembrianthemum-Blätter 
mit Gerbstoffidioblasten als Lichtschächte. Man bedenke, daß hier, 
ebenso wie bei Sproßsukkulenten (Cacteen), die Zellen einen Durchmesser 
und eine Länge aufweisen wie die durchschnittliche Dicke eines gewöhnlichen 
Laubblattes, z. B. von Apfel, Birne, Hasel, Buche usw. Da die Chlorophyll- 
körner nur an den Wänden liegen, die größten davon 10—20 u dick 
, sind, so bleiben bei einem Gesamtdurchmesser der Zelle von 220 u rund 
200 u, durch welche ungehindert Licht fluten kann. Derartige Zellen 
wirken als solche wie Lichtschächte. Eigene Lichtschächte wären hier 
völlig überflüssig. Außerdem sind hier lufterfüllte Interzellularen 
sehr häufig, wovon man sich durch Schneiden von Crassula-Blättern 
und Sprossen von Cacteen jederzeit leicht überzeugen kann. Dadurch sind 
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die chlorophyllführenden Parenchymzellen vielfach von mehreren Spiegeln 
seitlich begrenzt. So kann es vorkommen, daß ein Lichtstrahl mehrmals 
von einer Zellseite auf die andere geworfen wird und so zum Schluß 
viel tiefer in das Blatt oder den Sproß eindringt, als es ohne spiegelnde 
Interzellularen der Fall sein würde. Wenn bei Blattsukkulenten aus 
den Familien der Crassulaceen und Cacteen Chlorophyll tiefer als 500 y, 
von der Epidermis ausgerechnet, vorkommt, so finden wir immer, 
daß dann die Chlorenchyme aus Zellen mit Durchmessern von 100—220 u 
bestehen. In solchen Fällen, wie z. B. bei verschiedenen Sedum- und 
Echeveria-Arten, kann Chlorophyll bis zu Tiefen von 5000 « und darüber 
vorkommen. Haben die Zellen der Chlorenchyme kleinere Durch- 
messer, etwa von der Größenordnung der Mesembrianthemen (20—70 u), 
dann reicht das Chlorophyll nie weiter als bis zu Tiefen von 500—600 u. 
Außerdem erscheinen dann diese Chlorenchyme lange nicht so reich an 
Chlorophylikörnern wie die entsprechenden Gewebe bei solchen Mesem- 
brianthemen, in deren ER À ‘Idioblasten als Lichtschächte ein- 
gebettet sind. 


2. Die ,,GroBfenster“ verschiedener Mesembrianthemen und 
Haworthia- Arten. 

Die ‚‚Großfenster‘‘ kommen nur bei solchen sukkulenten Blättern vor, 
welche in den Boden des natürlichen Standortes so versenkt sind, daß nur 
die Fensterkuppe aus dem Boden hervorragt. Das Chlorophyll befindet 
sich meist fast ausschließlich in den unterirdisch versenkten Blatt-Teilen 
und empfängt den Hauptteil des Lichtes nur durch die Fenster- 
kuppen. Das Chlorophyll ist außerdem an den Seitenwänden und nach 
SCHMUCKER am Grunde der walzenförmigen, sukkulenten Blätter unter- 
gebracht. Das zentrale, direkt an die Fenster anschließende, außer- 
ordentlich großzellige Wassergewebe dient weiter noch als ,,Licht- 
schacht‘“; denn es läßt das von der Fensterkuppe hereinströmende 
Licht gut durch. 

Vom ökologischen Gesichtspunkt aus ist die Versenkung des sukku- 
lenten Blattes in den Boden als ein besonders interessanter Spezialfall 
der Oberflächeneinschränkung zu betrachten. Der größte Teil der Blatt- 
oberfläche wird der direkten Einwirkung der Sonnenstrahlung und der am 
Standort meist sehr wasserdampfhungrigen Luft entzogen. Diese Art der 
Einschränkung der aktiven Oberfläche muß sich automatisch zugunsten 
des Wasser- und Wärmehaushaltes auswirken. Sie ist nur möglich dadurch, 
daß ein Teil der Blattoberfläche, nämlich der von MARLOTH mit Recht 
als ,,Fenster‘‘ bezeichnete Teil, für das gesamte Blatt die Lichtversorgung 
übernimmt. 

Unter den bei den Mesembrianthemen anzutreffenden ,,GroBfenstern“‘ 
kann man 2 Typen unterscheiden: 
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1. Sehr durchsichtige und daher die Sonnenstrahlung zu einem relativ 
hohen Prozentsatz regulär, d.h. ungebrochen durchlassende Fenster: 
Fenestraria-Typ. 

2. Durch Wachsbelag oder durch plastische Zellumenfüllungen nur 
diffus durchlässige Fenster: Lithops-Typ. 

Wenn auch nach den experimentellen Untersuchungen SCHMUCKERS 
die Einsenkung der Blätter in den Boden lange nicht in dem Maße als 
Transpirationsschutz in Betracht kommt, wie man nach dem Augenschein 
erwarten möchte, so stellte sich bei SCHMUCKERs Untersuchungen doch 
bei Einsenkung der Blätter von M 69 eine Herabsetzung der Transpiration 
von 20—30% ein. Am natürlichen Standort, wo bedeutend größere 
Wasserdampfsättigungsdefizite der Luft und größere Strahlungsintensi- 
täten auf die Pflanze einwirken, würden sich diese Prozentzahlen sicher 
noch erhöhen. 

Außerdem darf nicht vergessen werden, daß SCHMUCKER nur 2 Arten 
mit sehr durchsichtigen Fensterkuppen untersuchte. Sehr durchsichtige 
Epidermen sind auch für Wasserdampf weit durchlässiger als diffus 
durchlässige Epidermen, die auf Fensterkuppen weit häufiger sind. 
SCHMUCKERS Befunde gelten daher ausschließlich für Mesembrianthemen 
mit sehr durchsichtigen Fensterkuppen und dürfen, bevor keine Unter- 
suchungen an Pflanzen mit nur diffus durchlässigen Fensterkuppen 
vorliegen, nicht verallgemeinert werden, wie das z. B. Pax und HOFFMANN 
in ENGLERs „Natürliche Pflanzenfamilien“, 2. Auflage, mit folgenden 
Sätzen tun (S. 183): „Früher war man der Ansicht, die Einsenkung 
in das Substrat bewirkt eine Herabsetzung der Transpiration.“ S. 184: 
„Es kann daher durch die Einsenkung in den Boden ein Transpirations- 
schutz nicht bewirkt werden, wenigstens nicht, solange die Pflanze sich 
im prallen, wasserreichen Zustand befindet.“ 

Vom Fenestraria-Typ sind die Fenster von Fenestraria rhopalophylla, 
Ophthalmophyllum Herrei, Lithops optica und auch von der Liliacee 
Haworthia cymbiformis (Abb. 7). Als das Charakteristikum dieses Types 
fasse ich die groBe Lichtdurchlassigkeit auf. ScHMUCKER wies mittels 
photographischer und photometrischer Methoden nach, daß die Licht- 
intensität im Innern der Blätter für die Assimilation genügend hoch ist. 
Er fand mit photometrischer Methode, daß die Intensität im Innern 
10—25% des außen auffallenden Lichtes beträgt. 

Da die von SCHMUCKER gehandhabte photometrische Methode nur An- 
näherungswerte liefert, erschien es reizvoll, die Untersuchungen SCHMUK- 

_KERs mit dem von mir für botanische Zwecke abgeänderten LINKEschen 
Aktinometer zu wiederholen und auch auf andere Fenstertypen aus- 
zudehnen. 

Es wurden Blattstümpfe mit Fensterkuppen (oder Fensterkuppen 
allein) senkrecht auf eine Blende mit einem kreisförmigen Ausschnitt 
von 5 mm Durchmesser und diese auf ein Deckgläschen '/, mm vor der 
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Strahlungsauffangfläche der Thermobatterie des Aktinometers aufgesetzt. 
Sämtliche Messungen wurden mit senkrecht auffallender, direkter Sonnen- 
strahlung vorgenommen. Setzt man die auffallende Strahlung — 100, 
so traf auf dieselbe Fläche 3 mm hinter einer Fensterkuppe von Fenestraria 
rhopalophylla 70%, während vorher im gleichen Blattstumpf in 17 mm 
Tiefe 54% auftraf. Wurde der 17 mm lange Blattstumpf mit Ausnahme 
der Fensterkuppe mit Stanniol umwickelt, so erhielt die gleiche Fläche 
nur einen geringeren Teil weniger, nämlich 53,8—53,9%. Zwei ältere 





Abb. 7. Oben eine Blattspitze von Haworthia cymbiformis mit „Großfenster“. Unten 
zwei Schnitte durch das Blatt in der Mitte. Ähnlich wie bei Fenestraria ist das zentrale 
Gewebe außerordentlich großlumig und dadurch sehr lichtdurchlässig. 


Fensterkuppen von 3 mm Dicke wiesen eine Durchlässigkeit von 51 
und 54% auf. 

SCHMUCKER fand an M 69 in 15 mm Tiefe hinter der Fensterkuppe 
eine Intensität in Weiß von 13,5% des außen auffallenden Lichtes. Die 
reguläre Durchlässigkeit der Fensterkuppen von Fenestraria rhopalophylla 
(ungebrochene Strahlung) ist verhältnismäßig hoch, sie betrug 3 mm 
hinter der Fensteroberfläche noch 4,5% der dort ankommenden Strahlung, 
in 17mm Tiefe dagegen herrschte bereits ausschließlich diffuses Licht 
vor. Die Durchlässigkeit der Fensterepidermis allein ist erstaunlich hoch, 
sie wurde in einem Fail mit 90%, in einem anderen Fall mit 91,5% 
ermittelt. Dies ist ein Wert, den man nur noch bei Blattepidermen aus- 
gesprochener Schattenpflanzen findet. Die Epidermis einer älteren 
Pflanze wies dagegen folgende Durchlässigkeiten auf: weiß (300—620 my) 
= 72%, blaugrün (300—530 mu) = 43%, gelb + infrarot (530—620 mu) 
= 79%, rot + infrarot (um 620 mu) = 84%. 

Jedenfalls sind die vom Fenster eingelassenen Strahlungsenergie- 
beträge so hoch, daß sie selbst bei Versenkung des Blattes bis zur Fenster- 
kuppe für die Assimilation des seitlich im Blatt untergebrachten Chlor- 
enchyms sicher ausreichen. 

In der Mitte einer 5mm hohen Fensterkuppe von Haworthia cymbi- 
formis stellte ich eine Intensität von 44%, hinter einer anderen größeren, 
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von 14 mm Höhe 42% und hinter einer 6 mm hohen Fensterkuppe von 
Ophthalmophyllum Herrei 75% der außen auf die gleiche Fläche auf- 
fallenden Sonnenstrahlung fest. 

Während diese Versuche sich auf augenscheinlich sehr durchsichtige 
Fensterkuppen erstrecken, wurden zum Vergleich solche mit augen- 
scheinlich nur diffus durchlässigen Fensterkuppen zweier Lithops-Arten 
vorgenommen. Auf eine Kreisfläche von 5 mm Durchmesser traf: 

Bei Lithops terricolor, in der Mitte einer 3mm dicken Fensterkuppe, 


insgesamt: 
RS à 35,8% rot + infrarot . . 44,0% 
gelb bis rot . . . 42,0% blau — grün. . . 24,0% 
Bei Lithops kunjasensis, 2,5 mm starke Fensterkuppe : 
m. cs ee ee 48,0% rot + infrarot . . 55,0% 
gelb bis rot . . . 44,0% blau — grün. . . 25,0% 


Die Strahlungsdurchlässigkeit der Epidermis der Fensterkuppe von 

Lithops Mundtii allein betrug: 
rd 48,0% rot + infrarot . . 57,0% 
gelb bis rot . . . 53,0% blau — grün. .21,0—25,0% 

Regulär (— ungebrochen) lieB die Epidermis nur 0,73% durch; also 
98,5% der Strahlung ist nach dem Durchgang durch die Epidermis 
bereits diffus. 

Aus obigen Messungen ist zu ersehen, daß die Lithops-Fenster be- 
deutend weniger strahlungsdurchlässig sind als die Fenster von Fene- 
straria. Der Anthozyangehalt von Lithops terricolor und L. kunjasensis 
wirkt sich in der Strahlungsdurchlässigkeit des kurzwelligen Teils des 
Sonnenspektrums merklich aus. In diesem Bereich ist stets die Durch- 
lässigkeit am geringsten. 

Wir finden bei der Gattung Lithops eine große Mannigfaltigkeit 
in der Ausbildung der Fenster. Lithops optica hat Fenster, die im Aus- 
sehen sehr denen von Fenestraria rhophalophylla gleichen. Bei Lithops 
marmorata wechseln durchsichtige und daher mehr direkt durchlässige 
Stellen mit nur diffus durchlässigem ab, daher die ,,Marmorierung*. 
Das gleiche Prinzip, nur in kleineren Maßstäben, kehrt bei anderen Lithops- 
Arten sehr häufig wieder. Bei Lithops kunjasensis sind die mehr durch- 
sichtigen Stellen anthozyanhaltig. Hinter die durchsichtigen Stellen 
ist gleichsam ein Filter für den kurzwelligen Teil des Sonnenspektrums 
eingeschaltet. Bei Lithops terricolor ist eine anthozyanhaltige Schicht 
unter der ganzen Fensterkuppe eingeschaltet. MARLOTH berichtet, daß 
‘in Südafrika auch Fenestraria rhopalophylla vielfach rote Fenster- 
kuppen besitzt. 

Durch Zwischenschaltung von Anthozyan hat die Pflanze eine Möglich- 
keit bei Bedarf gerade den Teil des Sonnenspektrums, gegen den das 
Chlorophyll ab gewisser Intensität sehr empfindlich zu sein scheint, 
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abzuschirmen und zu dämpfen, ohne dabei die Gesamtdurchlassigkeit 
stark herabzusetzen. Eine Dämpfung des kurzwelligen Spektralbereiches 
wird auch durch Auflagerung von Wachspartikelchen auf die Epidermis, 
durch Einlagerung fester Partikel in die Zellenlumina oder durch starke 
Verdickung der Epidermiszellwände erreicht. Hierbei wird aber stets 
ganz automatisch die Gesamtdurchlässigkeit solcher Epidermen stark 
herabgesetzt. 

Bei der Behandlung der strahlungsphysikalischen Wirkungsweise der 
Fensterepidermen der Lithops-Arten kommt man zwangsläufig auf die 
Frage: „Ist der Ausdruck Mimikry, wie er bei den steinähnlichen Lithops- 
Arten gebraucht wird, hier überhaupt berechtigt, oder ist er eine rein 
anthropomorphistische Fiktion ? Handelt es sich bei diesen Pflanzen 
überhaupt darum, von ihren Liebhabern (Feinden) aus dem Tierreich 
nicht gesehen zu werden, oder deuten die verschiedenen Ausbildungsweisen 
der Lithops-Fensterkuppen nur je nach den Strahlungsverhältnissen der 
Standorte strahlungsregulatorische Funktionen dieser Gewebepartien 
an?“ Nach meiner Ansicht ist der Begriff Mimikry hier nicht be- 
rechtigt. Es handelt sich bei diesen Pflanzen sicherlich nicht wie bei 
den Tieren darum, daß sie nicht oder schlecht erkannt werden sollen. 
Man könnte dann auch schon der Blattversenkung Motive unterschieben, 
welche der Tierbiologie entnommen sind. Man kann aber sicherlich 
nicht annehmen, daß sich die Lithops- oder Fenestraria-Arten ,,ver- 
stecken‘ wollen, wie Tiere es vor ihren Feinden tun. 

Es liegt in der Natur der Sache, daß sich Lithops-Blätter durch ganze 
oder teilweise Versenkung in den Boden von der Umgebung schlecht 
abheben, und wenn die Fensterkuppen noch dazu ,,marmoriert“ oder 
durch die besondere Beschaffenheit ihrer Epidermis mattfarben oder grau- 
weiß erscheinen, so hat dies ganz „ungewollt“ zur Folge, daß sie sich 
zumal im grellen diffusen Licht, wie es Gesteinstrümmer, Geröll usw. 
reflektieren, kaum von der Umgebung abheben. 

Rein anthropomorphistische Betrachtungsweise erklärt diese Er- 
scheinung rein sekundärer Natur als von der Pflanze gewollte Schutz- | 
färbung (Mimikry), als ein ,,bewuBtes‘‘ Nachahmen des Gesteins. 

In Wirklichkeit werden Lithops-Blätter nur deswegen marmorierte oder 
mattfarbene Fensterkuppen haben, um ihre Wasserabgabe, welche nach 
SCHMUCKER bei hellen, sehr durchsichtigen Fensterkuppen erstaunlich 
hoch ist, in Einklang mit den meist sehr schwierigen Wasserverhältnissen 
ihrer Standorte zu bringen. Einerseits geben naturgemäß Epidermiszellen, 
deren Lumina nicht mit Wasser, sondern mit festen Einschlüssen erfüllt 
sind, weniger Wasser ab, und andererseits bewirkt verringerte Strahlungs- 
absorption der Blattkörper wiederum Ersparnisse im Wasserhaushalt. 

Das von MARLOTH abgebildete Beispiel ( Mesembrianthemum calcareum ) 
erscheint für die Mimikryauffassung außerordentlich bestechlich. Diese 
Art soll Tuffstein nachahmen, und es muß nach dem Bild zugegeben 
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werden, daß die Ähnlichkeit der Blätter dieser Art mit Tuffgestein sehr 
auffallend ist. Trotzdem muß zum mindesten angezweifelt werden, 
ob die Pflanze damit Mimikry erzielen „will“! Der Wachsbelag allein 
schon, der ja gerade bei Blattsukkulenten so ungemein häufig ist, ver- 
leiht der Pflanze ein kalkiges Aussehen. Die warzige tuffähnliche Ober- 
fläche inder Umgebung der Blattspitzen entsteht dadurch, daß (s. Abb.6F) 
die Gerbstoffidioblasten plastisch über das Epidermisniveau geschoben 
und die Fensterkuppen dieser kleinen Lichtschächte wiederum mit einer 
weiß erscheinenden Epidermis überzogen sind, welche wie Milchglas 
aussieht und auch wie Milchglas das auffallende Licht zerstreut. Die sehr 
stark vorgewölbten Idioblasten müßten ohne Milchglasepidermis wie 
Sammellinsen wirken. Sie können also, gerade weil sie so weit über 
die Blattoberfläche sich erheben, nur diffus durchlässige Epidermen haben. 
Man kann also das Zustandekommen des kalktuffähnlichen Aussehens 
von M. calcareum viel besser und zwangloser nach dem Bau des Blattes 
erklären. Ein weiteres Bedenken gegen die Mimikryauffassung wäre 
folgendes: Die pflanzenfressenden Tiere der Namib, Karroo oder Kalahari 
suchen nicht allein mit den Augen nach Futterpflanzen, sondern auch 
mit ihrem meist sehr scharfen Geruchssinn. Eine Reihe von Tieren vermag 
unterirdische Knollen oder Wurzeln zu ‚„wittern‘‘!'. Ob die angebliche 
Mimikry die Mesembrianthemen vor dem Verzehren durch Pflanzen- 
fresser wirklich schützt, ist auch nach diesen Gesichtspunkten mehr als 
zweifelhaft. 

Restlos kann die Mimikryfrage schließlich nur im Heimatgebiet der 
fraglichen Mesembrianthemen selbst geklärt werden, und es wären der- 
artige Untersuchungen und Beobachtungen sehr wertvoll. 

Dieselben Bedenken gegen die Mimikry-Auffassungen hat bereits 
NEGER in seinem Buche „Biologie der Pflanzen auf experimenteller 
Grundlage“ mit den Überschriften auf S.571 und 572 „Zweifel hin- 
sichtlich der ökologischen Bedeutung der Mimikry‘ zum Ausdruck 
gebracht. 

Weiterhin stellte er die Forderung auf (S. 572): „Gegen welche 
Tiere sich diese Mimikry (gemeint ist die der gesteinsähnlichen Mesem- 
brianthemen) wendet, wäre wohl erst näher durch Versuche fest- 
zustellen.‘ 


ı Z.B. habe ich in Argentinien und Brasilien häufig beobachtet, daß Pferde 
mit gesenktem Kopf und mit Aufblähen der Nüstern abgeerntete, also umgepflügte 
Batatenfelder im Winter nach im Boden übersehenen und vollständig unsichtbaren 
, Knollen absuchen und mit erstaunlicher Sicherheit solche Knollen zu finden und 
auszugraben wissen, selbst wenn sie 40—50 cm mit Erde überdeckt sind. Diese 
Beobachtung sei einer Fußnote auf 8.180, Bd. 16c in ENGLER und PRANTLS 
Natürlichen Pflanzenfamilien entgegengestellt: „Manche Arten sind dem Boden 
so ähnlich, daß man sie schwer herausfindet, wie es z. B. MARLOTH für Mesembrian- 
themum Hookeri, M. Bolusii, M.calcareum berichtet. Damit sind sie auch vor 
dem Weidevieh geschützt“. 
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Zusammenfassung der Ergebnisse. 

1. Es wird an Hand des inneren Baues zweier schwach sukkulenter, 
tropischer Hartlaubblätter (Trithrinax campestris und Aspidosperma 
Quebracho blanco) gezeigt, daß hier der eine Nachteil, den die Einschrän- 
kung der Oberflächen hinsichtlich verminderten Strahlungsgenusses 
der tieferliegenden Chlorenchyme nach sich zieht, durch „Lichtschächte“ 
wieder ausgeglichen wird. Die als „Lichtschächte‘“ fungierenden Gewebe- 
partien dienen außerdem noch der Versteifung des Blattes oder als 
Gerbstoffbehälter. 

2. Die Gerbstoffidioblasten vieler Mesembrianthemen üben ebenfalls 
vielfach noch eine zweite Funktion aus. Auch sie können als ,,Licht- 
schächte‘‘ dienen, vor allem dann, wenn sie unmittelbar an die Blatt- 
epidermis anschließen. Dadurch entstehen ,,Miniaturfenster“. 

3. Die meisten Blatt- und Sproß-Sukkulenten benötigen deswegen 
keine Lichtschächte, weil die chlorophyllführenden Parenchyme so weit 
sind, daß sie als solche als ,,Lichtschächte‘ wirken. Nur durch ihre 
großen Durchmesser ist es möglich, daß das Chlorophyll noch in Tiefen 
von 5mm und darüber genügend hohe Lichtintensitäten zugestrahlt erhält. 

4. Es wurde die Strahlungsdurchlässigkeit einiger ‚„‚Großfenster‘‘ von 
Haworthia- und Mesembrianthemum-Arten, sowie von Fensterepidermen 
aktinometrisch bestimmt. 

5. Gegen die Verwendung des Begriffs ,,Mimikry“ bei gewissen 
Mesembrianthemen werden erneut Bedenken erhoben und die Bedenken 
aus den Untersuchungen abgeleitet. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Greifswald.) 
BEITRÄGE ZUR EXPERIMENTELLEN ZYTOLOGIE !. 


Von 
GÜNTHER STROHMEYER. 


Mit 14 Textabbildungen (23 Einzelbildern) und Tafeln I—VI. 
(Eingegangen am 15. Juli 1935.) 


I. Einleitung. 


Das Bestreben der modernen Zellphysiologie, sich die Erkenntnisse 
und Erfahrungen der Kolloidchemie soweit als möglich nutzbar zu machen, 
führte auch zu einer Vertiefung und Erweiterung der Theorien über Bau 
und Dynamik des Karyoplasmas. Ein beträchtliches Tatsachenmaterial 
auf Grund von Beobachtungen und Experimenten ist erarbeitet worden 
und hat zum Verständnis des Kerns als kolloides System beigetragen. 
Es muß allerdings eingestanden werden, daß eine Einheitlichkeit der 
Vorstellungen im einzelnen bis heute noch nicht erreicht ist. Die tech- 
nischen Schwierigkeiten, die sich bei eingehender Analyse des Kernes 
in der Ruhe und in der Teilung immer wieder geltend machen, sind 
vor allem dafür verantwortlich zu machen. Das gilt besonders auch 
für die Frage nach der Individualität der Chromosomen im Ruhekern. 
Bisher wurde dieses Problem nur von der rein deskriptiven Seite in 
Angriff genommen. Der erste Teil der vorliegenden Arbeit stellt den 
Versuch dar, eine Lösung der mit der Individualitätshypothese in Zu- 
sammenhang stehenden Fragen auf experimenteller Grundlage herbei- 
zuführen. 

Es bot sich bei diesen Untersuchungen reichlich Gelegenheit, auch 
das Verhalten laufender Teilungen nach Beeinflussung mit verschiedenen 
Agenzien auf zellphysiologischer Grundlage genauer zu studieren. 


II. Versuchsmaterial. 


Bei karyologischen Arbeiten hat es sich wiederholt gezeigt, wie 
wichtig es ist, sich nicht allein auf das fixierte Bild zu verlassen, sondern 
soweit als möglich den lebenden Kern zu untersuchen. Es war daher 
auch mein Bestreben, vor. allem solche Versuchsobjekte zu wählen, 
die der Forderung nach Vielseitigkeit der anwendbaren Methodik ent- 
sprachen. Andererseits mußte Wert darauf gelegt werden, daß die be- 
treffenden Objekte große Kerne besaßen und sich für langfristige Be- 
obachtungen eigneten. Da fernerhin möglichst nur höhere Pflanzen 


1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der Ernst Morrrz ARNDT-Uni- 
versität Greifswald. 
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herangezogen werden sollten, konnte die Zahl der Versuchsobjekte nicht 
groß sein. Die Staubfadenhaare von Tradescantia waren zwar für unsere 
Zwecke geeignet, manche speziellen Eigentümlichkeiten, besonders hin- 
sichtlich ihrer Membrandurchlässigkeit, können jedoch das Experi- 
mentieren sehr erschweren. Die meristematischen Zellen der Laubblätter 
von Tradescantia, auf die GICKLHORN (1929) aufmerksam gemacht hat, 
sind in vieler Hinsicht vorzuziehen und wurden daher besonders berück- 
sichtigt. Allerdings ist die „Lebenderhaltung‘ bei ihnen noch schwieriger 
als bei jenen. Neu auftretende Teilungen habe ich bei den isolierten 
Blattmeristemen nicht beobachtet; die Ruhekerne der Staubfadenhaare 
dagegen schreiten unter günstigen Bedingungen zu neuen Teilungen. Mehr 
als einen Teilungsschritt kann man jedoch nicht erwarten. 

Die betreffenden Versuchspflanzen (Tr. tuberosa, clandestina, pilosa) !, 
die mir zur Verfügung standen, besaßen behaarte Laubblätter. Die 
Behaarung beschränkte sich vor allem auf die Blattränder und -spitzen. 
An den jungen Blättchen in Knospenlage findet man Haarzellen aller 
Altersstufen mit oft zahlreichen Kernteilungsstadien. In Klarheit, Größe 
der Zellen und Kerne stehen diese Blatthaarzellen den Staminalhaaren 
nicht nach (s. TafelI, Abb.1;. GICKLHORN hat diese Blatthaarzellen 
nicht erwähnt). Die Laubblätter haben den Vorzug, daß sie das ganze 
Jahr zur Verfügung stehen. Aus eingepflanzten Teilen der Wurzel- 
stöcke kann man immer wieder neue Pflänzchen heranziehen. Steck- 
linge sind weniger geeignet, da sie in den Herbst- und Wintermonaten 
schlecht anwachsen. Auch die jungen Blätter von Helodea densa eignen 
sich verhältnismäßig gut für Dauerbeobachtungen. Sie sind ziemlich 
widerstandsfähig und lassen sich tagelang am Leben erhalten. Der Verlauf 
der Mitose ist — wenn auch nicht in allen Einzelheiten — am lebenden 
Objekt verfolgbar. Die jungen Blätter von Helodea canadensis, Potamo- 
geton crispus, Vallisneria spiralis waren ebenfalls als Vergleichsmaterial 
brauchbar. Zytologische Untersuchungen wurden an den Wurzeln von 
Allium cepa gemacht. Vergeblich habe ich mich bemüht, isolierte Keim- 
wurzeln von Tagetes patula, Iris pseudacorus, Allium acutangulum, 
die man vielleicht in geeigneten Nährlösungen hätte aufziehen können, 
für die Lebendbeobachtung nutzbar zu machen. Es gelingt aber auch 
bei vollkommenster optischer Ausrüstung nicht, einen klaren Einblick in 
die tieferen Zellenlagen der embryonalen Zone zu bekommen. Am ge- 
eignetsten waren noch die Adventivwurzeln von in Wasserkultur ge- 
zogenen Stecklingen von Tr. viridis. Von Kryptogamen wurden unter- 
sucht: Protonemen von Funaria hygrometrica, Prothallien von Ceratopteris 
thalictroides, Aspidium Filix mas und Scolopendrium vulgare. Diese 
Objekte haben den Vorzug, daß sie sich leicht kultivieren lassen. Die 
Kerne der Prothallien sind zum Teil so groß, daß man den Teilungs- 


1 Im Text wird weiterhin nur allgemein der Gattungsname angegeben, da sich 
alle Arten gleichartig verhalten. 
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verlauf in vivo verfolgen kann. Häufig sind jedoch die Zellen mit 
Chloroplasten und Reservestoffen so angefüllt, daß nur unklare Bilder 
entstehen. 

II. Technik und Methodik. 

Bei Präparation der Staminalhaare verfuhr ich derart, daß ich vom 
Basalteil einer Knospe mit dem Rasiermesser soviel abschnitt, daß die 
Insertionsstellen der Staubfäden am Fruchtknoten beseitigt waren. Dann 
genügte ein geringer Druck auf die Knospe, um die losen Filamente 
auf den Objektträger zu befördern. Es ist angebracht, die Antheren 
abzuschneiden, soweit dies ohne Verletzung der Haare möglich ist. Die 
embryonale Zone der jungen Laubblätter von Tradescantia isolierte ich 
folgendermaßen: Zunächst wurde das Pflänzchen mitsamt den Wurzeln 
aus der Erde herausgenommen, um auf jeden Fall den untersten Blatt- 
knoten unversehrt mitzubekommen. Dann wurden die Blätter mit 
dem Rasiermesser dicht über dem Knoten abgetrennt, von dem Basal- 
teil dieses blatttragenden Teiles ein etwa 2—4 cm langes Stück ab- 
geschnitten und halbiert. Mit Nadel oder Pinzette nimmt man dann vor- 
sichtig die jüngsten Blatt-Teile heraus. Man muß sie dann meistens noch 
weiter zerlegen, da sie sonst (infolge der gerollten Lage der Blätter) 
nicht flach auf dem Objektträger liegen. Stärkeres Drücken kann die 
Zellen schädigen, vor allem erleiden die Kerne leicht eine irreversible 
Druckentquellung (vgl. BELAR 1929). Die schon erwähnten Haare der 
Blattränder sind zur Beobachtung am geeignetsten. Es ist klar, daß 
nicht immer alle Haare sich flach ausgebreitet im Gesichtsfeld befinden, 
und dieser Umstand erschwert oft das Photographieren. Als Medium 
nach den Versuchen diente meistens reines Brunnenwasser oder auch 
1—2%ige Rohrzuckerlösung (in Brunnenwasser). Bei Präparation der 
Vallisneria-Blätter genügt es, die ineinandergeschachtelten Blätter aus- 
einanderzunehmen und die innersten fast mikroskopisch kleinen Blättchen 
herauszupräparieren. Die Versuche an Helodea densa wurden zum Teil 
an den isolierten Blättern durchgeführt. Beim Ablösen der jüngsten 
Blättchen mit der Pinzette muß man darauf achten, daß die sich ver- 
jüngende Basalzone nicht verletzt wird oder gar an der Insertionsstelle 
haften bleibt. Gerade diese jüngsten undifferenzierten, chloroplasten- 
losen Zellen kommen für unsere Beobachtungen in Betracht. In reinem 
Wasser oder Knopscher Nährlösung lassen sie sich, allerdings nur bei 
größter Sauberkeit (Sterilisieren der Gefäße und Lösungen), einige Tage 
gesund erhalten. Die Protonemen und Prothallien wurden in KNopscher 
Nährlösung (0,05—0,5%) kultiviert. Sie bleiben auch auf dem Objekt- 
träger monatelang entwicklungsfähig, wenn man dafür sorgt, daß der 
Flüssigkeitstropfen nicht verdunsten kann und zeitweise erneuert wird. 

Das Hauptgewicht bei meinen Untersuchungen legte ich auf die 
Lebendbeobachtung. Hellfeld- und Dunkelfeldmethode kamen zur An- 
wendung. Daneben bediente ich mich auch, wenigstens bei einem der 
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Objekte, der mikrurgischen Technik. Die optische Ausrüstung bestand 
bei Hellfelduntersuchung in folgenden Kombinationen von Okularen und 
Objektiven: Komp. Ok. 12, Peripl. 8 oder 12 in Verbindung mit der 
Ölimmersion 1/12 Apert. 1,30 oder einem Apochromat 2,5 mm. Bei Dunkel- 
feldbeobachtung wurde der Paraboloidkondensor benutzt, im allgemeinen 
die üblichen schwächeren Okulare und Objektive, sehr häufig jedoch auch 
die oben genannte Olimmersion mit 

Einhängeblende oder das Objektiv ®_____— 

X (Zeiss). Die Mikroaufnahmen 
machte ich mit einer Aufsatzkamera 
(Leitz) 41}, x 6 em. 

Die mikrurgischen Manipula- } 
tionen wurden mit dem Zeıss- Abb. 1. Form dergebrauchten Nadelspitzen. 
Mikromanipulator (nach PETERFI) 
ausgeführt. Das Ausziehen der Glasstäbe zu Nadeln geschah zunächst in 
einem breitflammigen Brenner (um eine möglichst lange Strecke zu 
erhitzen und so eine Länge zu erreichen, die für mehrere Nadeln 
ausreichte). Dann wurde eine weitere Feinheit der Nadel im Mikro- 
brennererzielt und schließlich wurde der Nadelspitze mit Hilfe des Mikro- 
kauters im mikroskopischen Sehfeld bei Dunkelfeldbeleuchtung eine der 
beiden in Abb. 1 dargestellten Formen gegeben. Bei den Anstich- 
versuchen an den Blattmeristemzellen von Tradescantia, insbesondere 
den Blatthaaren und den unverletzten Deckglas, 
Randzellen, wurde im allgemeinen der 
Anstich in horizontaler Richtung aus- Saffstück 
geführt. Es läßt sich so die Führung der 
Nadel am besten vornehmen (vgl. Wapa 
1930). Die Montage des Blattstückchens -- Nace! 
bewerkstelligte ich mit einer zweimal  Abb-2. Befestigung der Biektekäieinchen 
geknickten Nadel (s. Abb. 2). A ét von Tradesrantia für Anstichversuche. 
fach gestreckte Nadel ist ungeeignet, da sonst die Flüssigkeit, in der 
das Objekt sich befindet, zwischen ihr und dem Deckglas kapillar ab- 
geleitet werden kann. Das Blattstück wurde von unten gegen das Deck- 
glas angedrückt. Da ich nicht nur Anstichversuche vornahm, sondern 
auch bestrebt war, ohne Verletzung der Zelle, nut durch Betasten, mir 
über mancherlei Aufschluß zu verschaffen, benutzte ich auch stumpfe 
Nadeln mit mehr oder weniger gekrümmtem Ende. Die Objekte befanden 
sich während der Beobachtung in einer Feuchtkammer (nach PETERFI). 
Es wurden die Zeıssschen Präparierkondensoren für Hell- und Dunkel- 
feldbeobachtung gebraucht. Alle Feststellungen machte ich bei An- 
wendung der Ölimmersion 1/12 in Verbindung mit dem Okular 8. 

Bei der Fixations- und Färbetechnik, die parallel der Lebendbeobach- 
tung lief, kam erfahrungsgemäß nur eine Auswahl von Fixierungs- 
flüssigkeiten und Farbstoffen in Betracht. Das für Kernfärbungen sonst 


Planta Bd. 24. 32 
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so brauchbare Eisenhämatoxylin nach HE&IDENHAIN beispielsweise ver- 
sagte bei unseren Objekten oder gab zumindest schlechte Ergebnisse. 
Die geringe Durchlässigkeit der Membranen verhindert nämlich eine 
saubere Speicherung des Farbstoffes. Das Schneiden der Objekte ist 
überflüssig, die Einzelheiten kommen bei Betrachtung der intakten Zellen 
genau so heraus (vgl. BELAR 1929). Ich verfuhr bei den Blättern von 
Tradescantia meist so, daß ich das ganze Blattstück fixierte, dann die 
Epidermis abzog und erst jetzt färbte. Folgende Fixierungsflüssigkeiten 
wurden verwendet: 

reine wäßrige Osmiumsäure (OsO,) 1%, 

. FLemminssches Gemisch (Bonner Mischung), 

. Ju&sches Gemisch (I), 

. Carnoysches Gemisch (80 ccm 96%iger Alkohol, 20 cem Eisessig), 
. Chromessigsäure (SCHAFFER), 

. Pikrinsäure (wäßrig, konzentriert). 


Farbstoffe: 

1. Hämalaun nach MEYER, 

2. Methylgrün — Essigsäure, 

3. Kernschwarz, 

4. Karminessigsäure (nach Herrz) (Karmin bis zur Sättigung in 
heißer Essigsäure [1 Teil Eisessig, 1 Teil destilliertes Wasser] gelöst ; 
nach dem Erkalten filtriert), 

5. Eisenhämatoxylin (nach HEIDENHAIN). 


O1 BR wh - 


IV. Die experimentelle Beeinflussung des Ruhekerns. 
1. Literaturbesprechung und Problemstellung. 

Die Individualitätshypothese fordert die Persistenz der Chromo- 
somen oder wenigstens ihrer Teile im Ruhekern. In einem gewissen 
Widerspruch zu den rein zytologisch gewonnenen Tatsachen, die für die 
Richtigkeit dieser Annahme sprechen, scheinen jene Feststellungen zu 
stehen, die von einer mehr oder weniger erheblichen Labilität der Kern- 
strukturen zeugen. Einige diesbezügliche Literaturangaben mögen hierfür 
angeführt werden. KLEBS (1884) stellte an Euglena eine reversible 
Strukturänderung durch Druck fest. Dasselbe konnte BiLak (1930) 
an den embryonalen Blütenblattzellen von Tr. virginica feststellen. Er 
spricht hier von einer reversiblen Entmischung, einem ,,vitalen Artefakt“. 

MATRUCHOT und MoLLIarD (1902) geben an, daß die Struktur der 
Kerne von Stichococcus durch das Nährmedium beeinflußt werden 
kann. NËMEc (1910) wies auf die merkwürdige Vakuolisation von Kernen 
nach Plasmolyse hin. Die sonst feinkörnige Struktur war in einzelne 
Leisten aufgelöst. HABERLANDT (1919) beschreibt weitgehende strukturelle 
Änderungen der Kerne der Epidermiszellen von Allium cepa bei Plasmo- 
Iyse. Lewis (1923) stellte eir- durch die Wasserstoffionenkonzentration 
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bedingte vitale reversible Gelbildung an Kernen tierischer Zellen 
fest (vgl. auch HERWERDEN 1925). STRUGGER (1926) berichtet Ähnliches 
für Wurzelhaare von Hordeum vulgare. Er (1930a, b) untersuchte auch 
die Wirkung von Salzen der Alkalimetalle, besonders von KNO,, auf die 
Kernkolloide und konnte eine Abhängigkeit der Dispersität des Karyotins 
von bestimmten KNO,-Konzentrationen feststellen. Es war experimentell 
möglich, eine Gel-Solumwandlung herbeizuführen (s. u.). WEBER (1927) 
beobachtete an Kernen von Schließzellen Strukturveränderungen in 
Abhängigkeit von der Funktion. Er deutet diese Veränderungen kolloid- 
physikalisch im Sinne einer Gel-Solumwandlung. Eine reversible Gel- 
bildung erzielte LINSBAUER (1927) durch Einwirkung verdünnter Salz- 
säure auf die Kerne der Schließzellen von Tr. virginica. Anstechen des 
Kernes kann eine reversible Strukturänderung hervorrufen, wie be- 
sonders WADA (1930) festgestellt hat. Auch hier werden die beobachteten 
Vorgänge als eine Verflüssigung der Kernsubstanzen gedeutet (vgl. auch 
MARTENS und CHAMBERS 1932). 

In diesen Angaben finden sich, soweit überhaupt kolloidphysikalische 
Erklärungen für die beobachteten strukturellen Änderungen gegeben 
werden, die Begriffe: Entmischung, Gelbildung, Gelatinierung und Gel- 
Solumwandlung. Im Verlauf der Ausführungen wird auf diese Tatsachen 
noch zurückzukommen sein, hier muß ich nur den Fall der Gel- 
Solumwandlung und seine Bedeutung kurz theoretisch erörtern, da er 
den Ausgangspunkt der folgenden Untersuchungen bildete. 

In den drei angeführten Fällen, bei denen es sich um eine Gel- 
Solumwandlung handelte, waren ganz verschiedene Ursachen vorhanden. 
STRUGGER konnte die beobachteten kolloiden Vorgänge in ihrem kausalen 
Zusammenhang genauer analysieren und deuten, da wir über die Wirkung 
von Salzen bzw. deren Ionen auf kolloide Lösungen weitgehend unter- 
richtet sind. Es ergab sich auf Grund von Beobachtungen im Hell- und 
Dunkelfeld und fixierungstechnischen Feststellungen bei verschiedenen 
Objekten eine direkte Abhängigkeit des Verteilungsgrades der dispersen 
Phase, des Karyotins, von der Konzentration der Kaliumnitratlösungen. 
In den Konzentrationen um 0,17 mol war der Dispersitätsgrad am ge- 
ringsten, d.h. es war im lebenden und fixierten Kern ein deutliches 
Geriistwerk vorhanden. Der Kern! befand sich dann im Gelzustand. 
In höheren Konzentrationen (0,4 mol) oder tieferen (0,05 mol) wurde die 
Struktur wieder aufgelöst, die Dispersität erhöht und der Kern in den 
Solzustand überführt. Im Hellfeld betrachtet war er dann zu einer 
hyalinen, runden Blase aufgequollen. Nach guter Fixierung mit Osmium- 
säure und Färbung mit Hämatoxylin erscheint er völlig homogen. 
Die Tatsachen der Dunkelfeldanalyse: die optische Leere des Kerns, 
das Erscheinen von in Brownscher Molekularbewegung (= B.M.B.) 


1 Der jeweilige Aggregatzustand des Kerns wird durch den Dispersitätsgrad des 
Karyotins definiert. 
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befindlichen Teilchen, ihre allmähliche Ausflockung, die erneute Dispersi- 
tätserhöhung bis zur optischen Leere — und die Identifizierung dieser 
Phase mit dem Karyotin bewiesen, daß es sich hier sicher um eine Gel- 
Solumwandlung handelte. Bei einem solchen Vorgang dürfte aber auch 
die Verteilung der chromatischen Substanz innerhalb des „Kernraums‘“ 
wesentlich verändert werden, d.h. die ,, Topographie‘ wird nach einer 
solchen kolloiden Zustandsänderung eine ganz andere sein als vorher. 
Viele Befunde auf Grund der Strukturanalyse der Chromosomen in der 
Prophase und vor allem während der Telophase und noch manches andere 
sprechen aber für die Individualitätshypothese. Sie fordert nicht allein 
eine rein energetisch erfaßbare Gesetzmäßigkeit der Lokalisation der 
„Erbsubstanz‘ im Kern, sondern daß diese auch an ein ganz bestimmtes 
notwendiges ,,morphologisches“ Bauprinzip des Ruhekerns gebunden ist, 
das die weitere Differenzierung der Chromosomen und ihre gesetzmäßige 
Verteilung während der Mitose erst gewährleistet. Die Chromosomen 
müssen in den Tochterkernen als individualisierte, gesetzmäßig gelagerte 
Gebilde erhalten bleiben; sie sind jedoch meistens nicht mehr als solche 
zu erkennen. Bei einem Vergleich dieser Vorstellungen mit den oben 
erwähnten Tatsachen der Labilität der Kernstrukturen während der Gel- 
Solumwandlung, erhebt sich die Frage: Ist nach einer solchen Durch- 
mischung der Kernsubstanzen die Bildung normaler Chromosomen und 
der weitere normale Verlauf der Kernteilung noch möglich ? Mit einer 
eindeutigen Lösung dieser Frage steht oder fällt die Individualitäts- 
hypothese ! 
2. Experimenteller Teil. 

a) Da die von STRUGGER ausgearbeitete Methode zur Erreichung 
dieses Ziels aussichtsreich erschien, wurde sie in erster Linie berück- 
sichtigt. Mit der Frage nach der spezifischen Wirkung von Salzlösungen 
bzw. deren Ionen auf die Kernkolloide ist das Problem der Intra- 
bilität von Salzen in die Zelle eng verknüpft. Unter Intrabilität ver- 
steht man den Eintritt von Stoffen durch die äußere Plasmagrenz- 
schicht in das Plasma. Die innere Plasmahaut kann dabei ihre selektiv- 
permeablen Eigenschaften beibehalten und das Weiterdiffundieren der 
Stoffe in die Vakuole verhindern. Dann nämlich würden wir von Per- 
meabilität sprechen. Alle bisherigen Untersuchungen hatten das Er- 
gebnis, daß die Normalintrabilität von Salzen in die Zelle sehr gering ist. 
Erst eine pathologische Veränderung der Plasmagrenzschichten, etwa 
durch Wundreizwirkung oder Plasmolyse (Plasmolyseintrabilität), kann 
‚ die Aufnahmefähigkeit des Protoplasmas steigern. Inwieweit die mit 
der Salzwirkung in Verbindung stehenden Erscheinungen in der Zelle 
als vital zu betrachten sind, läßt sich schwer entscheiden. Bei kurz- 
fristigen Beobachtungen wird sich eine Schädigung nicht so leicht geltend 
machen als bei langandauernden Untersuchungen. Zur Lösung unseres 
Problems kamen nur völlig intakte, teilungsfähige Zellen in Betracht; 
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wir hatten also Gelegenheit, ihr Verhalten gegenüber Salzen genauer 
kennenzulernen. 

Da das Kaliumnitrat verhältnismäßig wenig giftig für das Piasma 
ist und auch schneller in die Zelle intrameiert als andere Kaliumsalze (mit 
Ausnahme des Rhodanids), wurden die Versuche mit diesem Salz durch- 
geführt. Aus dem bisher Gesagten über die Intrabilität von Salzen war 
bei den folgenden Versuchen nicht damit zu rechnen, daß die kritischen 
KNO,-Konzentrationen (nach STRUGGER) ohne weiteres in die intakte 
Zelle eindringen und eine kolloidale Zustandsänderung 
der Kerne herbeiführen würden. 

Wir wollen zunächst das Verhalten der Kerne der 
Meristemzellen von Tradescantia in verschiedenen 
KNO,-Lösungen am lebenden Objekt untersuchen. 
In den Konzentrationsstufen von 0,05 mol bis 0,17 mol 
KNO, zeigt sich selbst nach stundenlangem Verweilen 
keine Änderung der typischen Normalstruktur, die bei 
genauer Beobachtung in jeder optischen Ebene das 
Aussehen eines feinen Mosaiks von kurzen, mehr oder 
weniger gekriimmten ,,Fadenstiickchen“ hat. BELAR 
spricht richtigerweise von einer „pseudogranulären 5). 3. Endzelle eines 
Struktur‘. Eine solche Struktur kommt wahrschein- Staminalhaares von 
R ’ 4 re : Tradescantia, andert- 
lich sehr vielen Kernen zu. Sie ist nur meistens wegen halb Stunden lang 
der Kleinheit der Kerne nicht so schön zu sehen, Pee yong 
und es ist erklärlich, wenn man dann oberflächlich  Fixiert mit 0s0.- 
von granulierten oder punktierten Kernen spricht. D" pare - 
Indem hypertonischen Konzentrationsbereich von 0,25 
bis 0,50 mol erfahren die Kerne erhebliche Veränderungen. Von einem 
gewissen Plasmolysegrad ab wird die Struktur allmählich unschärfer, bis 
sie schließlich im Extremfalle unsichtbar wird. Die Lichtbrechung der 
Kerne ist dabei im Vergleich zum Plasma zunächst noch etwas stärker 
der Unterschied wird aber bei längerem Anhalten des Wasserentzuges 
ausgeglichen. Gleichzeitig erleiden die Kerne eine starke Volumabnahme. 
Ausgesprochen lang elliptische Kerne runden sich dabei ab. Sehr häufig 
nehmen die Kerne Zwangsformen an (Abb.3). Die Ausbildung von 
Hecutschen Fäden während der Plasmolyse läßt auf eine hohe Plasma- 
viskosität schließen. Im Dunkelfeld erscheinen die Kerne normaler- 
weise von stark leuchtenden Strukturelementen dicht erfüllt. Während 
der Plasmolyse wird dieses Bild allmählich unschärfer, und die Kerne 
erscheinen schließlich optisch leer (s. Tafel I, Abb. 3). Überträgt man 
die Zellen in Wasser, so werden die beschriebenen Veränderungen wieder 
rückgängig gemacht. In anderen isotonischen Plasmolyticis, etwa 
Caleiumchlorid- oder Zuckerlösungen, wird genau der gleiche Effekt 
erzielt. Es ist daher berechtigt, die Ursache für diese Erscheinungen 
in der plasmolytischen Entquellung zu suchen. 
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Bei KNO, als Plasmolytikum läßt sich in den angegebenen hyper- 
tonischen Lösungen selbst nach sehr langer Einwirkungsdauer keine 
Quellung des Plasmas, also das Intrameieren von Kalium feststellen. 
Die tatsächlich eingetretenen Mengen sind so gering, daß man sie nicht 
erfassen kann. Eine erhöhte Plasmolyseintrabilität läßt sich also nicht 
feststellen. Diese Tatsache zeigt die außerordentliche ,, Abgeschlossenheit 
dieser embryonalen Zellen (die KNO,-Lösungen waren sowohl in doppelt 
destilliertem Wasser als auch in gewöhnlichem Brunnenwasser angesetzt). 
Eine so lang andauernde Plasmolyse mit den KNO,-Lösungen setzt aber 
die Lebensfähigkeit der Zellen, wie sich aus einer Reihe von Wachstums- 
messungen an den Wurzeln von Allium cepa ergab, sehr stark herab. 
Bei einer Vorbehandlung mit den hypertonischen Konzentrationen 0,20; 
0,25; 0,30 mol und einer Einwirkungsdauer bis zu einer Stunde bleibt das 
weitere Wachstum in Brunnenwasser bei konstanter Luft- und Wasser- 
temperatur (28°C im Thermostaten) nicht hinter dem der Kontrollen 
zurück. Untersucht man die plasmolysierten Zellen lebend (Handschnitte 
in Paraffinum liquidum), so erscheinen die Kerne hyalin, während 
sie sonst fein granuliert sind. Die fixierten Kerne sind vakuolisiert 
(vgl. S.489). Bei Überschreitung der angegebenen Vorbehandlungszeit 
wird jedoch sowohl das Streckungs- als auch das Teilungswachstum ent- 
weder gar nicht wieder aufgenommen oder früher oder später eingestellt. 
Das Kalium dringt nämlich nun allmählich in die Zellen ein. Ist das 
Plasma in erheblichem Maße gequollen, so erscheinen die fixierten 
Kerne ebenfalls vakuolisiert. Es lassen sich aber keine Anhaltspunkte 
für eine kolloide Zustandsänderung im Sinne einer Gel-Solumwandlung 
finden. Je höher die Konzentration gewählt wird, um so kürzer muß 
die Einwirkungsdauer sein, wenn eine Schädigung vermieden werden 
soll. In den hypotonischen Konzentrationen 0,05—0,15 mol wird das 
Wachstum auch während der Vorbehandlung nicht gehemmt. Die 
schädigende Wirkung ist sicher auf das Kaliumnitrat zurückzuführen, 
denn andere indifferente Plasmolytika, wie Traubenzuckerlösungen, ver- 
anlassen keine Entwicklungsstörungen. 

Grundsätzlich anders als die bisher besprochenen intakten Zellen 
verhalten sich jene im Bereich der Wundränder. Hier tritt das Kalium 
in hypertonischer Konzentration oft sehr schnell in die Zelle ein. Das 
Plasma wird dabei schaumig, schwach lichtbrechend und quillt auf. 
Während dieses Vorganges wird nun die anfangs stattgefundene Ent- 
quellung des Kerns abgelöst durch eine enorme über das normale Maß 
fortschreitende Quellung. Waren die Kerne zuvor erheblich geschädigt 
“ worden (was sich in einer Lichtbrechungsänderung der Struktur und in 
einer minimalen Schrumpfung äußert), so nimmt ihr Volumen während 
der Quellung zuweilen um das Vierfache zu, ja, es kann sogar zum Platzen 
der Kerne (Karyoptyse) kommen. Die Struktur ist unsichtbar, und die 
Kerne haben im gequollenen Zustand ein trübes Aussehen. Überführt 
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man die Zellen durch allmähliche Konzentrationserniedrigung wieder 
in Wasser, s0 erscheint zunächst das Plasma wieder glasiger, also stärker 
lichtbrechend. Man beobachtet die Ausbildung einzelner Plasma- 
stränge, die größere und kleinere pralle Vakuolen umschließen. Während- 
dessen nehmen die Kerne an Volumen ab, und es zeigen sich recht un- 
regelmäßige Differenzierungen der chromatischen Substanz von mehr oder 
weniger grobkörnigem bis fädig-netzigem Charakter. Die Nukleolen 
sind von breiten Höfen umgeben. Meistens schrumpfen die Kerne auch 
noch. Die Wiederherstellung des Plasmas dagegen ist bisweilen möglich. 
Das Plasma überlebt dann den Kern. Es ist kein Zweifel, daß diese 
Quellungsdeformation der Kerne auf das eingedrungene Kalium zurück- 
zuführen ist. Wie wir sahen, trat diese Erscheinung aber nur dort ein, 
wo die Zellen durch Wundreizwirkung geschädigt waren, wobei man 
gar nicht ohne weiteres die Folgen dieses Wundreizes den Zellen immer 
hätte ansehen können. Es mußte daher das weitere Ziel sein, diese 
Quellungen der Kerne, die sehr wahrscheinlich mit einer Verflüssigung 
verbunden waren, auf möglichst schonende Weise zu erreichen. Zu- 
nächst prüfte ich, ob die embryonalen Blattzellen von Helodea densa 
das gleiche Verhalten zeigten, wie es eben hier für Tradescantia be- 
schrieben wurde. Ich ging dabei in derselben Weise vor und kam zu genau 
dem gleichen Ergebnis. Die intakte Zelle war für die kritischen Konzen- 
trationen, die zu einer kolloidalen Änderung der Kerne führen konnten, 
vollkommen undurchlässig. Die Kerne erschienen normalerweise bei 
Lebendbeobachtung hyalin. In den Konzentrationsstufen von 0,12 mol 
aufwärts traten in den Kernen Strukturen auf, die aber auf den Wasser- 
entzug zurückzuführen waren, wie sich aus Vergleichsversuchen mit 
isotonischen Zuckerlösungen ergab. Im einzelnen kommen wir darauf 
in einem besonderen Abschnitt zurück. Auch an den Kernen der Vege- 
tationskegel konnten auf Grund von fixierten und gefärbten Präparaten 
keinerlei Anhaltspunkte für eine kolloidale Zustandsänderung der Kerne 
als Folge der Einwirkung des Kaliums festgestellt werden. Auch während 
dieser Versuche machte sich wieder die giftige Wirkung des KNO, am 
Cytoplasma bemerkbar. Aber selbst nach stundenlangem Verweilen 
in den verschiedensten Konzentrationen war niemals eine Kernzustands- 
änderung damit zu erreichen. Höchstens dann, wenn die Schädigung 
soweit ging, daß Tonoplastenplasmolysen einsetzten, ließen sich an 
den Zellen der ausgewachsenen Zone und der Streckungszone der Blätter 
stärkere Quellungen der Kerne beobachten (s. unten). Dasselbe ergab 
sich bei den Zellen von Vallisneria, von Potamogeton, den Protonemen 
und den Prothallien. Auch hier war eine Schädigung der Zellen ent- 
weder durch Wundreiz oder durch die lang andauernde Wirkung der 
hypertonischen Kaliumnitratlösungen die Vorbedingung, daß es zu 
einer ,,kolloidchemischen Desorganisation‘ der Kerne kam. Eine Intra- 
bilitätserhöhung durch Saponin (0,1%; vgl. Munturu 1933) war nicht 
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zu erreichen. Jedenfalls war in den Kernen niemals irgendeine Struktur- 
änderung feststellbar; die auf das Kalium zurückzuführen gewesen wäre. 
Eine Vorbehandlung mit minimalen Essigsäurekonzentrationen (0,001 bis 
0,005 mol) war ebenfalls ohne Erfolg. Eine Intrabilitätssteigerung ließ 
sich dagegen nach Vorbehandlung der Zellen mit Ammoniakdämpfen 
erzielen. 

Setzt man die Blätter von Helodea densa 5 Sek. lang Ammoniak- 
dämpfen aus und plasmolysiert dann mit einer 0,3 mol KNO,-Lösung, so 
geht in den Zellen der ausgewachsenen Teile und der Streckungszone die 
anfängliche Plasmolyse in kurzer Zeit in die Kappenplasmolyse und 
weiter in die Tonoplastenplasmolyse über. Die Kerne quellen erheblich 
auf, um schließlich wieder stark zu schrumpfen. In diesem Zustand 
erscheinen sie grobkörnig, und man beobachtet zuweilen die Bildung 
einer hyalinen Blase. Man kann dann einen strukturierten und einen 
leer erscheinenden Teil unterscheiden. Solche Kerne sind irreversibel 
entmischt. Die Bilder erinnern bis zu einem gewissen Grad an die Ver- 
hältnisse, wie sie STRUGGER (1929, 1930) für Chara-Kerne oder die Kerne 
der Pollenmutterzellen von Tradescantia beschrieben hat und sie als 
Gel-Soltrennung definierte. Bei den Blattmeristemzellen von T'radescantia 
kann man solche Gel-Soltrennungen ebenfalls nur an bereits ab- 
gestorbenen Kernen beobachten. Zuweilen platzen die Kerne auch 
während der Quellung. Fixiert und färbt man solche ausfließenden Kerne, 
so sieht man, daß keine Vermischung des Karyoplasmas mit dem Plasma 
stattgefunden hat. 

Durch Oxalatverbindungen läßt sich das Calcium der Plasmagrenz- 
schichten ausfällen (WEBER 1933), wodurch eine weitgehende Intra- 
bilitätsänderung erzielt werden kann. Die kombinierte Wirkung des 
Kaliumoxalates und des Kaliumnitrats hat bei den embryonalen Zellen 
einen positiven Erfolg, d. h. man kann den Quellungsvorgang der Kerne 
schneller herbeiführen und so eine langandauernde schädigende Wirkung 
des Kaliumnitrats vermeiden. Die Zellen werden zunächst mit einer 
0,6 mol-KNO,-Lösung plasmolysiert, dann in eine 0,1-mol-Kaliumoxalat- 
lösung (in doppelt destilliertem Wasser) übertragen und 2—5 Min. darin 
belassen. Darauf werden die Zellen wieder in die KNO,-Lösung zurück- 
gebracht. Das rasche Eindringen des Kaliums läßt sich nun an der immer 
stärker werdenden Schaumstruktur des aufquellenden Plasmas unmittel- 
bar verfolgen. Während der Quellung der Kerne kommt es zunächst nicht 
zu einer Auflösung ihrer Struktur. Erst wenn die scheinbare Deplasmolyse 
beendet ist, erscheinen die Kerne hyalin. Kerne, die nur geringfügig 
gequollen sind, und bei denen ein ungeübtes Auge keine Strukturen mehr 
sehen würde, nehmen nach Übertragung der Zellen in Wasser ihre Normal- 
struktur wieder an. Die Kerne der Wundzone verhalten sich anders, denn 
bei ihnen findet der Quellungsvorgang viel schneller statt. Sie quellen 
häufig ganz spontan auf. Wahrscheinlich hat bei ihnen eine nicht 
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nachweisbare pathologische Veränderung der Kernmembran eine Intra- 
bilitätserhöhung zur Folge. Nach Beendigung des oben beschriebenen 
Versuches wird die Konzentration der Lösung langsam erniedrigt, und 
schließlich wird mit einer 0,05-mol-CaCl,-Lösung ausgewaschen, um das 
entzogene Calcium der Plasmagrenzschicht zu erneuern. Erst jetzt 
werden die Zellen in reines Brunnenwasser übertragen. Die Kerne 
zeigen aber dabei das schon beschriebene Verhalten : trotz des abgekürzten 
Verfahrens führt die voraufgegangene Quellung zu einer mehr oder weniger 
starken Desorganisation. Eine Schädigung des Plasmas ist auch diesmal 
zu finden. Die eingedrungene Salzmenge führt zu einer zu starken 
Entwässerung und Entladung der Plasmakolloide und damit zu einer 
irreversiblen Koagulation. Aber auch dann, wenn eine Wiederherstellung 
des Plasmas zunächst gelungen ist, macht sich die schädigende Wirkung 
früher oder später bemerkbar. 

Für die Annahme, daß es sich bei dieser Quellung der Kerne um 
eine Verflüssigung handelt, spricht neben den schon angeführten Tat- 
sachen noch die Dunkelfeldanalyse. Wir müssen uns dazu allerdings 
aus technischen Gründen sehr dünne Flächenschnitte herstellen oder 
Epidermisstreifen abziehen. Günstiger sind die Staubfaden- oder die 
Blatthaare, da diese Zellen beim Präparieren weniger oder gar nicht 
geschädigt werden. Während der Quellung wird das normale Bild (s. o.) 
langsam lichtschwächer, bis auch diesmal der Kern schließlich optisch leer 
erscheint. Nur die Kernmembran leuchtet schwach auf !. Nach dem Aus- 
waschen erscheinen dann im Kern wieder Strukturen. Das Aufleuchten 
irgendwelcher disperser Phasen und die Ausflockung von in B.M.B. befind- 
lichen Teilchen (wie es STRUGGER bei anderen Objekten beschreibt) habe 
ich niemals beobachten können. Die einzelnen Veränderungen gehen ganz 
allmählich ineinander über und sind vielleicht nur optisch zu erklären. 
BËLAË (1929) hat die Vermutung ausgesprochen, daß die Struktur- 
elemente in den Kernen von Tradescantia „die sichtbaren Überreste 
der Spiralfäden sind, wenn nicht überhaupt ihre optischen Querschnitte“. 
Auch Wana (1930) kommt auf Grund von Anstichversuchen zu der 
Annahme einer solchen Architektur. Nehmen wir einmal hypothetisch 
ein solches fädiges Bauprinzip für das Karyotin an, so ließe sich vor- 
stellen, daß bei einer Quellung die Lichtbrechungsverhältnisse dieses 
„Gerüstwerks‘ und der Zwischensubstanz gleich werden könnten, so 
daß der heterogene Aufbau sowohl bei Hellfeld- als auch bei Dunkelfeld- 
beobachtung nicht mehr zu erkennen wäre. Daß sich die optischen 
Eigenschaften des Kerns auch bei anderen Vorgängen in der gleichen 
Weise äußern können, sahen wir im Falle der plasmolytischen Ent- 
quellung. Es braucht fernerhin bei einer Quellung dieses vielleicht 
gelatinösen Fadensystems noch nicht zu einer Auflösung seiner Substanz 


1 Nebenbei bemerkenswert ist vielleicht das besonders grelle Aufleuchten der 
Zellmembranen in Gegenwart von Kaliumsalzen. 
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an sich zu kommen, sondern nur zu einer Konsistenzänderung. Die ört- 
liche Verteilung von Chromatin und Karyolymphe bliebe dabei gewahrt. 
Es fände mit anderen Worten keine Durchmischung statt. Bestärkt in 
dieser Annahme eines Fadenbaues haben mich vor allem auch meine 
Anstich- und Betastungsversuche, die hier gleich im Anschluß geschildert 
werden mögen, bevor die Fixationsanalyse als 
weitere Hilfsmethode herangezogen werden soll. 

Auf eine Viskositätsverminderung des Karyo- 
plasmas infolge der Salzwirkung deuten vor allem 
die starke Volumenzunahme, das Bestreben des 
Kerns, sich abzurunden (was allerdings auch für den 
entquellenden Kern gilt, s. 0.) und die zuweilen ein- 
tretende Karyoptyse. Bevor ich mir aber Aufschluß 
über die Konsistenz des quellenden oder gequollenen 
Kerns verschaffte, untersuchte ich erst einmal das 
Verhalten des normalen Kerns bei mechanischer 
Beeinflussung. 

Alle Feststellungen wurden an den Blatthaaren 
oder den unverletzten Blattrandzellen gemacht. 
Befinden sich die Zellen in reinem Wasser, so sind 
sie stark turgeszent, die Membranen straff gespannt. 
Führt man eine möglichst feine Nadel in die Zelle 
ein und verletzt keine Vakuolen, so finden wesent- 
Abb. 4. Blatthaarzelle. liche Störungen nicht statt. Die Plasmaströmung 
re Zelle wird beibehalten. Nach Eindringen der Nadel in den 
quollener Kern. (An- Kernläßtsichauch an ihm keine strukturelle Anderung 
sua poe oo À ina feststellen. Die Angaben von WADA (1930) kann ich 

durchaus bestätigen, brauche also auf Einzelheiten 
nicht mehr einzugehen. Beim Zurückziehen der Nadel ‚‚erschlafft‘ 
der Kern augenblicklich, was sich in einer spontanen Volumenabnahme 
äußert. Die Struktur ist stärker lichtbrechend und schlierenförmig 
(s. Abb. 4). Sobald die Nadel aus der Zelle herausgezogen wird, 
kann es unter Umständen zu einer enormen Quellung des verletzten 
Kernes kommen, wofür das Eindringen von Wasser in die Zelle verant- 
wortlich zu machen ist. Die Strukturen werden dabei wiederum un- 
sichtbar. Eine Wiederherstellung des normalen Baues habe ich nicht 
beobachten können. Sticht man eine Zelle an, ohne dabei den Kern 
zu verletzen, so zeigen sich an ihm Entquellungserscheinungen, falls 
durch Zerstören von Vakuolen Zellsaft in das Plasma übertritt und 
mit dem Kern in Berübrung kommt. Es bleibt aber die nachträgliche 
Quellung des Kerns aus. Also nur nach einer unmittelbaren Verletzung 
des Kerns kann es bei Berührung mit Wasser oder Zuckerlösung (für die 
es Wapa beschrieben hat) zu einer abnormen Quellung kommen. WaDA 
hat keine besonders differenzierte Kernmembran nachweisen können; 
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ich glaube aber, aus diesem Quellungsbefund läßt sich indirekt der 
Beweis erbringen, daß eine Grenzschicht vorhanden sein muß. Auch 
an isolierten Kernen konnte ich eine Quellung nur nach Anstich fest- 
stellen, wobei die Strukturen zunächst nicht völlig verschwanden. Es 
kam vielmehr ganz eindeutig zu einer Quellung der Karyolymphe (s. 
Abb. 5). Berührt man eine turgeszente Zelle von außen mit einer stumpfen 
Nadel, so läßt sich der Kern zusammendrücken, bei 
Nachlassen des Druckes nimmt er augenblicklich seine 
ursprüngliche Form wieder an. Wie wir daraus ent- 
nehmen können, ist der Kern in diesem Falle sehr 
elastisch. Macht man den gleichen Versuch bei be- 

ginnender Plasmolyse, so verliert der Kern zunehmend en ed 
an seiner Elastizität. Hat die Plasmolyse ihr End- haarzelle von 
stadium erreicht, so ist er fast gar nicht mehr elastisch. eg ru = 
Eindellungen werden nur langsam und träge wieder aus- y À Br 
geglichen. Gleichzeitig büßt der Kern stark an Volumen Karyolymphe. 
ein. Es hat also durch Austritt von Quellungsflüssig- 

keit eine Verfestigung stattgefunden, die wir als progressive (elatinierung 
bezeichnen wollen. Den normalen und den entquollenen Kern kann man 
an die Nadel ankleben und in der Zelle hin- und herbewegen. 

Wir können demnach auch von 
einer „Turgeszenz‘‘ des Kerns spre- 
chen, wobei diesevon dem Quellungs- 
zustand der Zelle und weiterhin der 
Konzentration des Außenmediums 
abhängig ist. Nur wenn man diese 
Faktoren berücksichtigt, kann man 
sich ein Bild vom Kern überhaupt 
machen. 

Stößt man mit einer gröberen 
Nadel ein Loch in die Zellmembran 
einer turgeszenten Zelle, so werden 

: Abb. 6. a HerausflieBen eines Kerns nach 
meistens Plasma und Zellsaft ex- Verletzungeinerturgeszenten Blatthaarzelle. 
plosionsartig ausgestoßen, und fast b Nachträgliche Abrundung 
. . A . des isolierten Kerns. 
immer wird der Kern mitgerissen, 
ohne daß er verletzt wird. Dabei zeigt sich seine hohe Elastizität be- 
sonders schön. Im Moment des Durchtritts durch die enge Wundöffnung 
„fließt‘‘ der Kern als langgestreckte, geschmeidige Masse aus, um sich 
dann wieder abzurunden (s. Abb. 6a, b). Während des Herausfließens 
haben die Strukturen ein fädiges Aussehen, worauf schon Wapa (1930), 
allerdings bei verletzten Kernen, aufmerksam gemacht hat. Er sagt 
darüber folgendes: „Sticht man den Kern an der Wand, so bemerkt 
man, daß die Kernsubstanz anstatt in Form einzelner Granula sich als 
einige Fäden um den Stichpunkt etwas radial ansammeln und an der 
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Wundstelle heraustreten.‘“ Die unverletzten isolierten Kerne unter- 
scheiden sich in ihrer Struktur von den normalen überhaupt nicht. Beim 
Berühren sind sie in den ersten Minuten noch sehr weich; bald jedoch 
erstarren sie zu einem festeren Gel. Es kann nach Stunden zu kleinen 
Rißbildungen in der gelatinösen Kernmasse kommen. Sie dürften auf 
Spannungsänderungen zurückzuführen sein. Gleich nach dem Austritt 
aus der Zelle läßt sich der Kern besonders leicht mit der Nadel 
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Abb. 7. Auseinanderziehen 
eines Kerns von T'radescantia 
mit der Nadel 
(Näheres s. im Text). 


b 


auseinanderziehen (Abb. 7a, b, c). Die stärker ausgezogenen Partien sind 
hyalin, die übrigen mehr oder weniger fädig. Wenn die Zugwirkung nach 
einiger Zeit nachläßt und die Nadel wieder zurückbewegt wird, ver- 
biegt sich die auseinandergezogene Kernsubstanz wie ein steifer Gelatine- 
faden (s. Abb. 7c). Die Stelle, wo vorher der Kern in der Zelle gelegen 
‘hat, wird meistens von einer kleinen Vakuole eingenommen. Bei stärkerer 
mechanischer Schädigung des Plasmas beobachtet man in der Regel 
Vakuolenkontraktion. 

Wie verhält sich nun der in Kaliumnitrat gequollene Kern ? Machen 
wir zunächst einige Betastungsversuche während der Quellung. Form- 
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veränderungen werden, wie beim normalen Kern, wieder ausgeglichen. 
Da jedoch die osmotisch wirksame Konzentration innerhalb und außerhalb 
der Zelle annähernd gleich ist, fällt der Spannungsausgleich nicht mehr 
so auf. Solange die Strukturen bei einsetzender Quellung noch nicht 
völlig unsichtbar geworden sind, werden sie bei Eindrücken des Kerns 
nicht durcheinander gedrängt. Wird der Druck aufgehoben, so ,,schwim- 
men“ die Teilchen an ihre alte Stelle zurück. Es hat also den Anschein, 
als ob entweder die Verflüssigung der Zwischensubstanz noch nicht 
so weit fortgeschritten ist, daß eine allseitige Verlagerung möglich wird, 
oder aber die einzelnen sichtbaren Strukturelemente stehen miteinander 
in Verbindung, so daß eine Lösung aus dem Zusammenhang verhindert 
wird. Diese Erscheinung paßt zu den Befunden am herausfließenden 
Kern. — Sticht man den gequollenen, hyalinen Kern an, so zeigt sich 
zunächst keine Veränderung. Beim Zurückziehen der Nadel bleibt er 
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Abb. 8. Anstich eines durch Kaliumnitratbehandlung gequollenen Kerns einer Blatt- 
haarzelle von Tradescantia (Näheres s. im Text). 


haften und verändert seine Form (s. Abb. 8a, b). An der Wundstelle 
quillt er schließlich als eine milchige Masse aus, die man in der KNO,- 
Lösung als solche unterscheiden kann. Im Plasma sieht man häufig 
Teilchen in B.M.B., im flüssigen Karyoplasma jedoch niemals. Seine 
Konsistenz ist im Vergleich mit der des Plasmas oder etwa der des Wassers 
bedeutend höher. 

Auf Grund dieser Versuche ist an einer weitgehenden Viskositäts- 
verminderung des Karyoplasmas nicht zu zweifeln. Irgendwelche fädige 
Differenzierungen lassen sich im gequollenen Zustand nicht mehr direkt 
nachweisen. 

Nachdem wir die Möglichkeiten der Lebendbeobachtung erschöpft 
haben, wollen wir das fixierte Bild sprechen lassen. Dem Vorgehen 
SCHAEDEs (1927; vgl. auch STRUGGER 1930a, b) entsprechend kann man 
bei Anwendung verschieden wirkender Fixierungsmittel ein Urteil darüber 
fällen, ob sich der Kern im Gel- oder Solzustand befindet. Bei einem 
Solkern muß je nach dem Fällungsgrad des Fixierungsmittels ein anderes 
Strukturbild entstehen. 

So extrem wirkende Fixiermittel wie Osmiumsäure (1%ig) und das 
Juärsche Gemisch geben ein mehr oder weniger naturgetreues Bild der 
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Tradescantia-Kerne. OsO,, das keine Entmischung herbeiführt, gibt die 
Struktur vollendet gut wieder, JuäL führt zu einer geringen sekundären 
Entmischung. Wir können daraus folgern, daß der Normalzustand des 
Kerns ein stabiles Gel ist. Fixiert man den entquollenen Kern, so ergibt 
sich für OsO, Homogenität, bei JUËL eine einseitige Verlagerung der 
chromatischen Substanz, wobei diese ebenfalls homogen erscheint (s: 
Tafel II, Abb. 10). (Auch .mikrotomierte Kerne sind homogen.) Zu- 
weilen wird durch die Bildung kleiner Vakuolen im Kern eine Struktur 
vorgetäuscht. Der ungefärbt aussehende Teil der ,,Halbmondkerne‘ 
ist vielleicht auch nur eine größere Vakuole. Häufig ist er durch gefärbte 
Leisten untergeteilt. — Osmiumsäure gibt beim gequollenen Kern keinerlei 
Strukturen, das JuäLsche Gemisch läßt grobnetzige Strukturen erkennen. 
Bei Überprüfung einer großen Zahl von Kernen ergibt sich jedoch keine 
Einheitlichkeit. Es kommen sehr viele Fälle vor, wo nach OsO,-Fixation 
netzige Strukturen zu verzeichnen sind, die bei Lebendbeobachtung 
nicht in Erscheinung traten. Die Homogenität des gequollenen Kerns 
läßt wohl den Schluß zu, daß eine Dispersitätserhöhung des Karyotins 
stattgefunden hat. Bei den entquoilenen Kernen dagegen ist dies sicher 
nicht der Fall und doch erscheinen sie homogen. Hier handelt es sich 
ohne Frage nur um eine scheinbare Homogenität! — Theoretisch läßt 
sich denken, daß sich bei einer Entquellung die physikalische Beschaffen- 
heit der Grenzflächen der Kolloidkomplexe so verändert, daß die Ad- 
sorption von Farbstoffen dadurch beeinflußt wird. Wenn eine solche 
Argumentation überhaupt zulässig ist, so könnten weiterhin auch bei 
Quellung ähnliche Ursachen für die homogene Speicherung des Farbstoffs 
geltend gemacht werden. Auch chemische Vorgänge während der Salz- 
wirkung können vielleicht die Affinität des Karyoplasmas gegenüber 
Farbstoffen ändern. Osmiumsäure gibt die Strukturen gut wieder, hat 
aber die Eigenschaft, zu homogenisieren und die Färbbarkeit zu ver- 
mindern. Sind daher schon von vornherein keine wesentlichen Dichte- 
unterschiede im Kern vorhanden, so kann das fixierte Bild trügen (vgl. 
S. 489). Die Homogenisierung der Kernstrukturen nach Plasmolyse darf 
man nicht verallgemeinern. Die Kerne von Vallisneria beispielsweise 
werden niemals hyalin oder homogen. Im Gegenteil, hier tritt eine 
Strukturvergröberung ein. — Wir hatten es auf Grund der Lebend- 
beobachtung nicht für unmöglich erachtet, daß die chromatische Sub- 
stanz des Kerns ein fädig-gelatinöses System darstellt. Es ließe sich 
auch hier auf Grund der obigen Vorstellungen eine homogene Farbstoff- 
speicherung nach erfolgter Quellung oder Entquellung denken. Schon eine 
Konsistenzänderung dieses Systems in sich wird eine verschiedene In- 
tensität der Farbstoffspeicherung zur Folge haben, so daß die Kon- 
traste gegenüber der Karyolymphe stärker oder schwächer ausfallen 
könnten. Es ist nach alle dem gewagt, auf Grund von Fixationsstrukturen 
auf den Aggregatzustand des Kerns schließen zu wollen (vgl. S. 489). 
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b) Welchen nachhaltigen Einfluß die Plasmolyse auf den Kern ausübt, 
haben schon die bisherigen Erörterungen gelehrt. Die Veränderungen 
waren so erheblich, daß man sie nicht übersehen konnte, und sie bildeten 
im Zusammenhang mit anderen Fragen wertvolle Vergleichstatsachen. 
Ich habe in dem folgenden Abschnitt noch eine Reihe von Feststellungen 
zusammengestellt, die zum Teil das Bisherige ergänzen mögen. 

Némec (1910) hat schon auf die Vakuolisation und Volumenabnahme 
der Kerne von Vicia faba bei Plasmolyse aufmerksam gemacht. HABER- 
LANDT (1919) erwähnt eine Strukturvergröberung der Kerne der Epi- 
dermiszellen von Allium cepa bei Plasmolyse. Es handelt sich dabei 
um ganz erhebliche Veränderungen, denn er sagt: „...die einzelnen 
Körnchen zeigen die Neigung, sich aneinanderzureihen und miteinander 
zu chromosomähnlichen Gebilden zu verschmelzen“. Biärak (1929b) 
weist auf die Homogenisierung der Kerne der 
Blütenblattzellen von Tradescantia nach plasmo- 
lytischer Entquellung hin. Sonst finden sich 
jedoch kaum diesbezügliche Angaben in der 


Literatur. Es mögen hier zunächst einige Zahlen 
angeführt werden, die die starke Volumenab- 
nahme der Kerne von Tradescantia bei Plasmo- 


lyse veranschaulichen (vgl. Tabelle 1). Die 
Messungen wurden an den lebenden Kernen qe ch | | 
ausgeführt. Da es nur auf das Verhältnis von an Kernen. 
normalem Volumen zu dem Volumen nach plas- 
molytischer Entquellung — nicht auf Absolutwerte — ankam, wurde 
nach folgender Formel gerechnet, wobei die Kerne als Rotations- 
ellipsoide aufgefaßt wurden; für die Länge der Achsen a und b wurden 
einfach die Werte in Einheiten des Okularmikrometers eingesetzt 
(s. Abb. 9). (6 Teilstriche = 10 u.) 
2 2 2 

Vols: Vol = "+252 + M = ME. 

Die Kerne büßen nach einer solchen Entquellung auf etwa die Hälfte 
ihres Anfangsvolumens ihre Teilungsfähigkeit nicht ein. Plasmolysiert 
man die Staubfadenhaare etwa mit einer 0,8-mol-Traubenzuckerlösung, 
solange, bis die. Kerne geschrumpft und hyalin sind, so kann man in 
einer Zeitspanne von 20 Stunden nach dem Versuch neue Teilungen be- 
obachten. (Uber Zellteilungen nach Plasmolyse vgl. HABERLANDT {1919}; 
Isaguro-Nacaı [1914]; MüLLer [1935]). Bei einer solchen Entquellung 
wird wohl kaum eine Durchmischung stattfinden. Es handelt sich viel- 
mehr nur um eine Kontraktion des ganzen Systems. 

Die Chromosomen vertragen eine einstündige Entquellung ohne 
weiteres; der Teilungsverlauf kann zwar zeitlich gehemmt werden, nimmt 
aber sonst seinen normalen Verlauf (vgl. auch BËLAË 1929). Durch die 
Kontraktion des Plasmas bei der Plasmolyse werden die Chromosomen- 


a 


b 
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Tabelle 1. Volumänderung der Kerne in Blattrandhaaren von 
Tradescantia bei Plasmolyse mit 0,8 mol Traubenzucker. 




















Normal Plasmolysiert 
wth a 
a b ab M bi ay” by : 
1 7 8 392 5 6 150 2,61 
2 9 12 972 8 10 640 1,52 
3 ll 13 1573 9 10 810 1,94 
4 9 9 729 6 7 252 2,89 
5 9 10 810 7 8 392 2,07 
6 8 9 576 6 7 252 2,25 
7 8 14 896 7 10 490 1,83 
8 9 9 729 7 7 343 2,13 
9g 10 li 1100 8 8 512 2,15 
10 9 9 729 6 8 288 2,53 
11 7 15 735 7 10 490 1,50 
12 11 11 1331 9 9 729 1,83 
13 8 8 512 6 7 252 2,03 
14 7 8 392 6 6 216 1,81 
15 11 11 1331 9 10 810 1,64 
16 7 8 392 5 6 150 2,61 
17 10 10 1000 8 8 512 1,95 
18 8 9 576 7 7 343 1,68 
19 8 8 512 6 6 216 2,37 
20 10 10 1000 8 9 576 1,74 
21 7 9 441 6 7 252 1,75 
22 8 13 832 7 10 490 1,70 
23 6 7 252 5 6 150 1,68 
24 12 12 1728 10 10 1000 1,73 
25 9 11 891 7 9 441 2,02 














Mittelwert: Volnorm. : Volpiasm. = 2,00 : 1. 


bündel im Anaphasenstadium einander stark genähert, sie weichen aber 
nach Rückgang der Plasmolyse wieder in ihre alte Lage zurück. Auch 
ein Auseinanderschieben nach entgegengesetzten Richtungen, wie ich 
es bei einem geknickten Haar beobachtete (also hier nach mechanischer 
Beeinflussung), störte den weiteren Verlauf der Mitose nicht. Als sich 
das Haar, nachdem es 7 Min. lang in dieser Zwangslage verharrt hatte, 
wieder aufrichtete, wurden die beiden Chromosomengruppen wie von 
einem Gummiband gegeneinandergezogen. Sie kamen dabei wieder in 
ihre ursprüngliche Lage. 

Die Homogenität von Kernen in vivo braucht nicht, wie das schon 
wiederholt erörtert wurde (vgl. TIsCHLER 1934; GEITLER 1934), für eine 
tatsächliche Strukturlosigkeit zu sprechen. Die Kerne von Helodea 
densa sind hierfür wiederum ein gutes Beispiel. Bei Lebendbeobachtung 
lassen sich bei Anwendung stärkster Objektive außer den Nukleolen keine 
Strukturen erkennen. Die Dunkelfeldanalyse ist wegen der Schichtdicke 
des Objekts kaum möglich. Bei günstigster Konstellation kann man 
wenigstens soviel aussagen, daß die Kerne auch jetzt keine deutlichen 
Strukturen aufweisen. Höchstens von einem schwachen, gleichmäßigen 
Opaleszieren kann die Rede sein. Fixiert man die Kerne mit folgenden 
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Fixiermitteln: Osmiumsäure, Chromessigsäure, JUËL, so ergeben sich 
ganz verschiedene Bilder (s. Tafel II, Abb.6, 7, 8). Wir müssen auf 
Grund dessen annehmen, daß der Kolloidzustand außerordentlich labil 
ist im Vergleich etwa zu dem der T'radescantia - Kerne. Bei Fixation mit 
Osmiumsäure sind die Kerne bei nachträglicher Färbung mit Hämalaun, 
Methylgrün, Kernschwarz oder Hämatoxylin vollkommen homogen. 
Das JuËLsche Gemisch läßt sie netzig erscheinen. Chromessigsäure 
gibt eine feinkörnige Struktur wieder. Pikrinsäure und CARNOY wirken 
ähnlich wie JUËL. Die mehr oder weniger ausgeprägte einseitige Verlage- 
rung der färbbaren Substanz nach Fixation mit JUËL ist noch besonders 
erwähnenswert (s. Tafel II, Abb. 9). Sie ist auf die osmotische Wirkung 
des Fixierungsmittels zurückzuführen. Die Färbung wird bei diesem 
Objekt sehr erschwert durch die Undurchlässigkeit der Membranen. Die 
besten Ergebnisse erhält man bei Gebrauch von Hämalaun. Gerade 
dieser Farbstoff ist zur Kernfärbung intakter Gewebe besonders gut 
geeignet. 

Plasmolysiert man nun die Zellen etwa mit einer 0,8-mol. Trauben- 
zuckerlösung, so erkennt man schon im Hellfeld stärker lichtbrechende 
Strukturen in den Kernen. Normalerweise sind die Kerne oft kreis- 
rund, nehmen bei Kontraktion des Plasmas aber ähnlich wie die Kerne 
von Tradescantia mannigfache Zwangsformen an und verkleinern ihr 
Volumen. Nach Fixation mit den genannten Fixiermitteln sind die Er- 
gebnisse nicht mehr so widersprechend wie im Normalfall. Bei OsO,- 
Fixierung und Färbung mit den genannten Farbstoffen erscheinen die 
Kerne feinfädig differenziert, etwa wie ein verschlungenes Fadenknäuel. 
Es handelt sich dabei nicht um eine oberflächliche Runzelung, denn 
in jedem optischen Schnitt entsteht das gleiche Bild! (s. Tafel I, Abb. 5). 
Die anderen Fixiergemische führen zu stärkeren Entstellungen, aber auch 
jetzt läßt sich diese typische Struktur noch nachweisen. Diese plasmo- 
lytische Entquellung ist reversibel ; fixiert man nach erneuter Aufquellung, 
so haben die Kerne wieder das normale Aussehen. Hat der Wasser- 
entzug aber zu lange gedauert, so ist die Entquellung nicht mehr reversibel, 
sondern die Gelatinierung wird weiter fortgesetzt, und der Kern schrumpft 
zu einem kleinen Gelklümpchen zusammen. Er erscheint wieder hyalin 
und nach Fixierung mit OsO, homogen. Also sowohl im stark gequollenen 
Normalzustand als auch im extremen entquollenen Zustand kommt 
eine Homogenität zustande. Nur bei einem gewissen Entquellungsgrad 
ist eine Heterogenität nachweisbar. Die Tatsache, daß bei Anwendung 
verschiedener Fixiermittel immer eine fädige Struktur vorhanden ist, 
dürfte es wahrscheinlich machen, daß sie kein Fixierungsartefakt ist, 
sondern auf eine gewisse Stabilisierung der Kernkolloide infolge des 
Wasserentzuges zurückzuführen ist. Ferner dürfte die weitere Folgerung 
nicht ganz von der Hand zu weisen sein, daß nämlich dieses Bauprinzip 
auch normalerweise vorhanden ist, am lebenden Kern jedoch aus 


Planta Bd. 24. 33 
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optischen Gründen unsichtbar ist. OsO, ruft keine Entmischung dieses 
Systems hervor, der gefärbte, unbeeinflußte Kern behält daher sein 
natürliches, homogehes Aussehen. Erst der bei Plasmolyse entmischte 
Kern kann nach Fixation mit Osmiumsäure heterogen erscheinen. Die 
anderen Fixiermittel führen schon an sich zu einer Entmischung, geben 
aber den strukturellen Bau stark verunstaltet wieder. Es ist dann also 
nicht immer so, daß ein „gutes Fixierungsmittel‘“ in allen Fällen ein 
richtiges Bild gibt. Osmiumsäurelösung, die an sich schon dazu neigt, 
die Strukturen zu homogenisieren, läßt den wahren Bau der Helodea- 
Kerne nicht erkennen. Die langsam einwirkenden Osmiumtetroxyd- 
dämpfe sind in dieser Hinsicht brauchbarer, da sie an den Helodea- 
Kernen Strukturen sichtbar machen. 

Die Fixationsanalyse des unbeeinflußten Kerns allein kann allerdings 
auch zu der Annahme führen, daß der Kern ein Sol darstellt, und daß 
die verschiedenen Fixierungsstrukturen von dem jeweiligen Fällungs- 
vermögen des Fixiermittels abhängig sind. Man muß natürlich ganz 
entsprechend mit der Möglichkeit rechnen, daß die Strukturen nach 
plasmolytischer Entquellung schon Flockungsprodukte aus einem Sol 
heraus oder doch wenigstens irgendein sonstiges Kunstprodukt darstellen. 
Auf diese Fragen wird nochmals zurückzukommen sein (vgl. S. 492). 

Die Vakuolisation der Allium-Kerne bei Plasmolyse wurde schon 
kurz erwähnt. Es läßt sich nicht viel mehr sagen als schon N£mec darüber 
berichtet hat. — Die normale körnige Struktur (nach Fixation mit FLEm- 
MING oder JUEL) löst sich bei Plasmolyse in ein Netzwerk von stark 
gefärbten homogenen Bälkchen auf, die zwischen sich ungefärbte, vaku- 
olenähnliche Partien einschließen. Die Peripherie des Kerns ist mit 
Randvakuolen besetzt, so daß er, wie NEMEC sagt, ‚einen sternförmigen 
Umriß hat oder wenigstens gekerbt erscheint“ (s. Tafel III, Abb. 12, 
13, 16, 17, 18). Diese Vakuolisation ist reversibel, auf den Abb. 12—15 
(Tafel III) sehen wir, wie die einzelnen Leisten und Bälkchen wieder zer- 
fallen, die ungefärbten Zwischenräume sich verkleinern, bis sich endlich 
wieder die gewöhnliche Struktur ergibt. Dieser Vorgang spielt sich: ver- 
hältnismäßig schnell ab, nach einer halbstündigen Plasmolyse mit 0,8 mol 
Glucose sind nach Übertragung in Wasser höchstens 15 Min. später 
alle Kerne wiederhergestellt, und das unterbrochene Teilungswachstum 
setzt von neuem ein. Die Zahl der Prophasen ist so erheblich, daß ohne 
Zweifel auch die vorher vakuolisierten Kerne sich wieder teilen und nicht 
etwa nur die Tochterkerne der nach der Plasmolyse abgelaufenen Mitosen. 
Genaue Zählungen wurden allerdings nicht durchgeführt. 

Bei den Kernen von Tradescantia kam es zu einer fortschreitenden 
Gelatinierung bei Plasmolyse. Es ist anzunehmen, daß dies auch für 
andere Kerne gilt. Bei Allium wird durch die Bildung größerer Vakuolen 
eine stärkere strukturelle Änderung vorgetäuscht. Die Verteilung der 
chromatischen Substanz dürfte aber gewahrt bleiben. 
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c) Die Wirkung von Säuren auf die Kernkolloide ist schon verschieaent- 
lich untersucht worden und zum Teil als reversible Gelbildung gedeutet 
worden. Es lag daher nahe, diese kolloidale Zustandsänderung im Hin- 
blick auf unser Problem genauer zu analysieren. Für das Studium der 
Säurewirkung auf die Kernkolloide waren die Kerne von Helodea densa 
deshalb besonders geeignet, weil bei ihnen immerhin die Möglichkeit 
bestand, daß sie normalerweise solartig waren. Wenn es gelang, disperse 
Phasen auszuflocken und dann wieder in Lösung zu bringen, wäre damit 
dasselbe erreicht worden wie bei der Salzwirkung, nur in umgekehrter 
Weise. 

Verfolgen wir zunächst allgemein den Einfluß der Säure auf die Zellen. 
Legt man ein Sproßende in eine 0,007 mol. Essigsäure (in Leitungs- 
wasser angesetzt; py = 4,4, elektrometrisch gemessen) und entnimmt 
nach 3—4 Min. ein Blättchen und legt es in einen Tropfen Wasser auf 
den Objektträger, so fällt einem auf, daß die Kerne der obersten Blatt- 
spitzenzellen und auch die der oberen Zahnzellen deutlich granuliert 
erscheinen. Prüft man in gewissen Abständen weitere Blättchen, so läßt 
sich das Vordringen der Säure unmittelbar beobachten. In den Zellen 
der ausgewachsenen Zone ist es inzwischen schon zu einem Stillstand 
der Plasmaströmung gekommen, und die Kerne machen einen grob- 
flockigen Eindruck. Sie sind etwas geschrumpft und besitzen breite 
Nukleolenhéfe. Nach der Blattmitte zu befinden sich noch Zellen mit 
strömendem Plasma, aber auch hier sind die Kerne bereits strukturiert. 
In den obersten Spitzenzellen zeigen sich jetzt schon unregelmäßige 
Gerinnsel im Plasma (s. Tafel IV, Abb. 21). Dieser Entmischungs- 
vorgang setzt sich allmählich über das ganze Blatt hin fort, falls wir 
nicht vorher die Säure auswaschen. Die Säure wird also durch die 
Spitzenzellen und die Zahnzellen aufgenommen und diffundiert dann 
basalwärts weiter. Zuerst reagiert immer das Karyoplasma, dann wird 
die Plasmaströmung eingestellt, und endlich treten Flockungen im 
Plasma auf. Wenn es noch nicht zu einer Koagulation des Plasmas 
kam, ist die Entmischung des Kerns noch reversibel, denn nach dem 
Auswaschen wird die Struktur bei Hell- und Dunkelfeldbeobachtung 
wieder unsichtbar. Die Nukleolenhöfe ziehen sich wieder zusammen. 
Ist es dagegen im Plasma bereits zu stärkeren Gerinnungen gekommen, 
so sind die Kerne in der Regel schon fixiert. Das Plasma läßt sich 
zu diesem Zeitpunkt oft noch wiederherstellen; manchmal erst nach 
Stunden werden die Gerinnungsstrukturen aufgelöst, und die Plasma- 
strömung setzt von neuem ein. — Das zeitliche Moment spielt also 
bei dieser Entmischung eine große Rolle (vgl. HERWERDEN 1927). 

Beobachtet man nun diese beschriebene Entmischung im Kern 
genauer, so kommt man zu dem überraschenden Ergebnis, daß der ,,Weg* 
der allmählich sich bildenden Struktur ein ganz bestimmter ist. Es ent- 
steht dieselbe fädige Differenzierung wie bei plasmolytischer Entquellung! 

33* 
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(s. Tafel I, Abb. 2, 4). In den Anfangsstadien ist dies noch nicht so deut- 
lich (s. Tafel IV, Abb. 22), und im extremen Falle, wenn der Kern bereits 
fixiert ist, können wir jenes Gefüge nur noch sehr schwer entwirren. 
Durch Flockungen in der Karyolymphe werden die Verhältnisse noch 
unklarer. Es lassen sich immerhin hier und da noch längere zusammen- 
hängende geschrumpfte Schleifenbildungen verfolgen (s. Tafel IV, Abb. 21). 
Bei Färbung mit Hämalaun oder anderen Farbstoffen sind nur diese 
zusammenhängenden fädigen Strukturen gefärbt. Die Hofbildung um 
die Nukleolen, die man auch unmittelbar verfolgen kann, ist zunächst 
nicht auf ihre Kontraktion zurückzuführen, sondern auf ein Zurück- 
weichen der fädigen chromatischen Substanz. Durch einzelne sehr dünne 
Stränge bleibt der Zusammenhang zunächst noch gewahrt. Erst die 
endgültige Fixation führt zu einer Schrumpfung des Nukleolus und zum 
Abreißen der fädigen Verbindungen. — Die gleichen Veränderungen, wie 
sie eben hier für die Säureeinwirkung beschrieben wurden, lassen sich 
auch nach mechanischer Verletzung der Zellen beobachten. 

Bei Einwirkung von Säuren auf plasmatische Bestandteile besteht 
häufig die Neigung zu fädigen Differenzierungen. Man brauchte daher 
den Strukturen der Helodea-Kerne keine allzu große Bedeutung beizu- 
messen, wenn man mit der Möglichkeit rechnet, daß sie Artefakte 
darstellen. Setzt man sie aber in Parallele zu den Strukturen nach 
plasmolytischer Entquellung, was nach meiner Überzeugung richtiger ist, 
so wären sie ein weiteres Anzeichen für das Bestehen einer bestimmten 
Architektur des Kerns. Durch die Entmischung und nachträgliche Ge- 
rinnung des von uns postulierten gelatinösen Fadensystems und seine 
spätere Aufquellung würde die ,, Topographie‘ des Kerninneren nicht 
geändert. Aber auch dann, wenn nicht ein bestimmtes Bauprinzip 
vorausgesetzt wird, dürfte eine reversible Quellungsänderung der Kolloid- 
komplexe nicht einer Gel-Solumwandlung gleichkommen. 

Bei den Kernen der Farnprothallien, von T'radescantia und Vallisneria 
sind die strukturellen Änderungen infolge der Säurewirkung nicht so 
erheblich wie bei Helodea. Es tritt nur eine Strukturvergröberung ein, 
bei der jedoch auch wieder der fädige Aufbau zum Ausdruck kommt. 
Diese Kerne besitzen eben von vornherein eine größere Stabilität, die 
vielleicht durch geringeren Reichtum an Karyolymphe, durch deren 
höhere Viskosität oder durch beides gewährleistet wird. Wie ich mich 
beiläufig bei den Mikrodissektionsversuchen überzeugen konnte, sind die 
Kerne von Tradescantia nach der Säureentmischung weniger elastisch 
als normalerweise. Dies tritt besonders auffallend in Erscheinung, wenn 
sie bereits fixiert sind. 

Die Säureentmischung ist, rein kolloidphysikalisch betrachtet, in 
gewissen Grenzen reversibel. Ihr kommt aber auch eine physiologische 
Bedeutung zu, denn die Kerne bleiben teilungsfähig. Zur Beobachtung 
der Zellteilungen eigneten sich besonders die Prothallien von Ceratopteris 
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thalictroides, und zwar die Spitzenzellen der jungen Zellschläuche. Das 
Vordringen der Säure geschieht bei den schon weiter differenzierten Pro- 
thallien in den zentralen Zellreihen!. — An den viel empfindlicheren 
embryonalen Zellen von Helodea densa ließen sich die Versuche ebenfalls 
erfolgreich durchführen. Auf dem frühesten Entwicklungsstadium sind 
diese Zellen alle ziemlich isodiametrisch gebaut. Nach dem apikalen 
Ende des Blattes zu herrscht eine gewisse Gesetzmäßigkeit der Rand- 
zellen, und zwar derart, daß immer im Abstand von 3—4 Zellen eine 
Zahnzelle eingeschaltet ist. In der embryonalen Zone ist diese Differen- 
zierung noch nicht vorhanden, aber man findet hier oft langgestreckte 
Zellen; es sind die Zahnmutterzellen. Nach Bildung der eigentlichen 
Zahnzellen ergibt sich dann durch Teilung und Streckung der übrigen 
dazwischenliegenden Randzellen der beschriebene gesetzmäßige Ab- 
stand. Bei diesen Zahnmutterzellen kann man daher bestimmt damit 
rechnen, daß sie sich in absehbarer Zeit teilen werden. Allerdings ist 
bei Lebendbeobachtung nicht ohne weiteres festzustellen, ob die Kerne 
nicht schon bereits in Teilung begriffen sind. Besonders die frühen Pro- 
phasenstadien sind nämlich aus optischen Gründen nicht nachweisbar. 
Einen guten Hinweis hat man jedoch an den Nukleolen. Sind diese von 
normaler runder Form, so ist der Kern im Ruhezustand, zeigen sich 
dagegen Formänderungen, dann kann man sicher sein, daß die Dif- 
ferenzierung der Chromosomen bereits begonnen hat. Durch Fixierung 
und Färbung mit der Herrzschen Methode habe ich mich davon überzeugt. 
Diese Feststellung war als Vorbedingung notwendig, da ich zunächst 
nur die Vitalität der Säureentmischung am Ruhekerne prüfen wollte. — 
Wie sich der in Teilung begriffene Kern verhält, werden wir später 
noch erfahren (s. V. 2a.) — Man führt das Experiment vorteilhafter- 
weise am Vormittag aus, da die Mitosen gewöhnlich am Spätnachmittag 
einsetzen. 

Beschreibung zweier Versuche: Isolierte Blätter von Helodea densa. 26. 10. 34: 
9.10 Uhr. 11 Blattrandzellen werden herausgezeichnet und ihre Lage genau fest- 
gestellt, um sie später wiederzufinden. Der Wassertropfen, in dem das Blättchen 
zunächst lag, wird ersetzt durch einen Tropfen einer 0,007-mol. Essigsäure (p,, = 4,4). 
Nach 2 Min. war die Entmischung bis zu einer bestimmten Stelle fortgeschritten. 
Die Kerne zeigen eine deutliche, gleichmäßige Körnelung und Nukleolenhöfe. Die 
Säure wird ausgewaschen und nach 20 Min. haben die Kerne wieder ihr normales 
Aussehen. — Kontrolle am gleichen Tag um 18 Uhr: Keine Teilungen. — Am 
27. 10. 34: 9.30 Uhr: 3 Teilungen, und zwar sind 2 davon beendet, eine im Spirem- 
stadium. Um 16 Uhr Fällungen im Plasma, Kerne liegen wandständig; Zellen sterben 
langsam von der Basis her ab. 

Ceratopteris thalictroides. 12.12.34: 10.30 Uhr. 2 Spitzenzellen von jungen 
Zellschläuchen werden beobachtet. Vorbehandlung mit 0,007-mol. Essigsäure. 
Nach 20 Min. Kerne deutlich strukturiert, Nukleolenhöfe. Nach Übertragung in 
Wasser nehmen die Kerne innerhalb von 45 Min. wieder ihr normales Aussehen an. — 


1 Nebenbei sei erwähnt, daß die breit elliptischen Kerne der Rhizoiden von 
Ceratopteris schöne Kristalloide enthalten. 
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14. 12. 34: 11 Uhr. Eine Zelle bereits geteilt. Die andere im Anaphasenstadium. Im 
Verlaufe von 40 Min. ist diese Teilung ebenfalls beendet. — Die Prothallien zeigten 
in 0,5%iger Knopscher- Nährlösung (auf dem Objektträger) keine Entwicklungs- 
störung im Vergleich zu gleichaltrigen Kontrollprothallien. 

In dem py-Bereich 7,2—4,4 (0,001—0,007 mol. Essigsäure) und bei 
einer gewissen Vorbehandlungszeit wird die Chromosomendifferenzierung 
nach den beschriebenen kolloidalen Zustandsänderungen nicht beein- 
trächtigt. Ob allerdings irgendwelche Anomalien auftreten können, bleibt 
dahingestellt. Es wäre dazu eine cytologische Untersuchung an einem um- 
fangreicheren fixierten Material notwendig. Wurzeln dürften sich für 
solche Massenversuche besser eignen. Lewis (1923) hat eine reversible, 
vitale Entmischung in Abhängigkeit von dem p,, der Nährlösung an 
embryonalen Zellen des Huhns nachgewiesen. Die Entwicklungsfähigkeit 
der Zellen wurde in keiner Weise gehemmt; er sagt: “...the cells that 
had not started to divide prior to the application of acid began to undergo 
mitosis. If the culture was returned to the incubator, it lived as long and 
remained in as a good a condition as the controlls’’. 


d) Es finden sich in der Literatur Angaben, daß bei anosmotischer 
Vakuolenkontraktion eine starke Quellung des Kerns erfolgt. Für die 
Epidermiszellen der Zwiebelschuppe ist dies nach Vitalfärbung des Zell- 
saftes mit Neutralrot beschrieben und als Verflüssigung gedeutet worden 
(Kem 1930). Wie ich mich selbst unterrichtet habe, ist tatsächlich 
eine starke Volumenzunalme des Kerns zu beobachten, wobei die Struk- 
turen unsichtbar werden. Nach erfolgter Vakuolenkontraktion findet 
am absterbenden Kern häufig eine Gel-Soltrennung statt, und durch 
Übertritt des basischen Farbstoffes in das Plasma färbt sich der Gelteil 
rot an, während die Solblase ungefärbt erscheint. Die Kerne von Helodea 
erleiden ebenfalls nach einer solchen Vakuolenkontraktion Quellungs- 
deformationen (WEBER 1930). Behandelt man junge Blättchen mit 
einer Neutralrotlösung 1 : 1000 (in doppelt destilliertem Wasser) vor 
und überführt sie dann in Brunnenwasser, so erfolgt in vielen Zellen 
eine spontane Kontraktion der Vakuolen, in denen vorher eine typische 
Tröpfchenspeicherung des Farbstoffs stattgefunden hat. Die Kerne sehen 
zum Teil kreisrund aus und sind aufgequollen. Die Säurewirkung und 
die Fixation ergeben jedoch keine neuen Tatsachen, die für einen Sol- 
zustand des Kerns sprächen. Die Quellung an sich ist — wie schon ver- 
schiedentlich betont wurde — kein Kriterium für eine etwaige Ver- 
flüssigung. Eine Vakuolenkontraktion ohne gleichzeitige Kernzustands- 
. änderung beeinträchtigt die Teilungsfähigkeit der Zellen in keiner Weise. 
Dies trifft wenigstens für die Protonemazellen von Funaria hygr. zu. 
Am geeignetsten für die Versuche sind die jüngsten Stadien, also das 
Ein-, Zwei- oder Dreizellenstadium. (Über Vakuolenkontraktion bei 
Protonemen vgl. auch Kressın 1935.) Die Kerne sind spindelförmig 
und fein granuliert. Sie liegen bei teilungsbereiten Zellen, die durch ihre 
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Längsstreckung auffallen, nach der Mitte der Zelle zu und sind oft gar 
nicht zu finden, da sie von Chloroplasten überdeckt sind. Als Kultur- 
flüssigkeit verwendete ich Knopsche Nährlösung (0,5%). Nach 48 Stunden 
waren in der Regel alle Sporen gekeimt. Der Versuch wurde so aus- 
geführt, daß ich mit einer Pinzette ein Häutchen von keimenden Sporen 
der Kultur entnahm und in ein Schälchen mit Neutralrotlösung (1:10000, 
in Brunnenwasser) übertrug. Nach einer Vorbehandlungszeit von 
höchstens 10 Min. wurden die Sporen in einen Tropfen der Nährlösung 
getan und mikroskopisch betrachtet. Die Vakuolen hatten den Farb- 
stoff intensiv homogen gespeichert und sich stark kontrahiert. Der Farb- 
stoff wird zuerst von den Endzellen aufgenommen. Es färben sich auch 
hier wieder zunächst kleinere Vakuolen am äußersten Ende dieser Zellen. 
Durch Fixation mit den genannten Fixierungsmitteln und Färbung mit 
Hämalaun konnte keine Veränderung der Struktur und der Kernform 
bei Vakuolenkontraktion festgestellt werden. 

Bestimmte Gruppen von Protonemen, die ich in ihrer Lagebeziehung 
genau gezeichnet hatte, wurden auf dem Objektträger weiter kultiviert. 
94,2% aller vorbehandelten Zellen zeigten keine Entwicklungsstörungen 
hinsichtlich des Teilungs- und Streckungswachstums, soweit diese nicht 
durch die ungünstigen Lebensverhältnisse bedingt waren und daher 
auch bei den Kontrollen zutage traten. — Es wurden nur solche Zellen 
zur Beobachtung gewählt, die noch nicht teilungsbereit waren. Bei den 
anderen nämlich konnte man durch Lebendbeobachtung nicht fest- 
stellen, ob nicht die Mitose schon begonnen hatte. 

Die embryonalen Blattzellen von Tradescantia nehmen den Farb- 
stoff nur sehr schwer auf. Abb. 19 (Tafel III) zeigt einen Zellkomplex, 
der erst nach 61/,stündiger Färbung in konzentrierter Lösung das Neutral- 
rot homogen in den Vakuolen gespeichert hat. Im Plasma liegen 
einzelne stark tingierte Lipoidtrépfchen. Laufende Teilungen werden bei 
schwacher Färbung (Neutralrot in Leitungswasser angesetzt) in ihrem 
Fortgang nicht gehemmt. Setzt die Neutralrotfärbung zu einem sehr 
frühen Zeitpunkt der Prophase ein, so erscheint im späten Anaphasen- 
stadium die Zellplatte leicht rötlich gefärbt (vgl. BECKER 1932b). Ich 
hatte allerdings den Eindruck, als ob die Zellen dann nicht mehr gesund 
seien; die Teilungen gingen auch nicht zu Ende. Wenn es zu Vakuolen- 
kontraktion kommt, ist immer eine erhebliche Schädigung der Zelle 
damit verbunden. Die Teilungen werden sistiert, die Chromosomen ent- 
quellen und verklumpen, ohne jedoch zu verschmelzen. Anormale 
Mitosen (vgl. BECKER 1932a) konnten nicht beobachtet werden. — 
Ammoniakdämpfe rufen in den embryonalen Zellen von Helodea und 
Tradescantia ebenfalls Vakuolenkontraktion hervor (s. Tafel III, Abb. 20). 
Setzt man die Zellen von Tradescantia etwa 8 Sek. Ammoniakdämpfen 
aus und legt sie dann in reines Brunnenwasser, so erscheinen die kontra- 
hierten Vakuolen dicht erfüllt mit einer Masse von winzigen Körnchen, 
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die in heftiger B.M.B. durcheinander schwirren. Die Kernstrukturen 
sind stärker lichtbrechend geworden, das Plasma ist völlig homogen und 
schwach lichtbrechend. Nach Exposition von etwa 15 Sek. bietet sich 
ein anderes Bild. Die Kerne sind stark aufgequollen und hyalin. Die 
Fixation ergibt das gleiche wie es nach KNO,-Behandlung zu verzeichnen 
war. Diese Quellungsdeformation geht allmählich zurück, es erscheint 
eine netzige Struktur und die Kerne schrumpfen stark. Das Plasma 
nimmt in vielen Fällen seine normale Lichtbrechung wieder an und 
macht einen völlig gesunden Eindruck. Die B.M.B. in den Vakuolen 
ist zum Stillstand gekommen, und eine kurze Zeit von wenigen Minuten 
erscheinen die Vakuolen wie von einem Nebel erfüllt. Der Niederschlag 
scheint wieder in Lösung gegangen zu sein. Die zarten Zellen von Helodea 
sterben im allgemeinen während dieses Versuches ab. Die geschädigten 
Kerne schrumpfen und werden grobkôrnig. Nach Einwirkung von 
Ätherdämpfen beobachtet man häufig, vor allem in den Blattzähnen, 
eine Vakuolenzerklüftung unter gleichzeitiger Kontraktion der Teil- 
vakuolen. Das Plasma hebt sich dabei manchmal von den Membranen 
ab und läßt B.M.B. an seinen Rändern erkennen. Die Kerne erleiden 
wieder die gleiche Strukturänderung. War die Einwirkungsdauer nicht 
zu lange, so wird der Vorgang rückgängig gemacht. Diese strukturellen 
Änderungen der Kerne nach Ammoniak- und Ätherbehandlung sind in 
der gleichen Weise zu deuten wie die früheren. Es eröffneten sich mit 
diesen Versuchen keine neuen Möglichkeiten im Hinblick auf unser 
Problem. 

Um zum Schlusse des Abschnittes über die experimentelle Beein- 
flussung des Ruhekerns nochmals auf unseren Ausgangspunkt zurück- 
zukommen: Es war das Ziel festzustellen, ob nach einer Gel-Solumwand- 
lung die Bildung von Chromosomen noch möglich ist. Die Gründe, 
weshalb eine einwandfreie Lösung dieser Frage nicht herbeizuführen 
war, sind: 1. Die Kaliumsalzbehandlung ist mit einer erheblichen Schädi- 
gung der Zellen verbunden. Langfristige Beobachtungen lassen sich 
daher vor allem an den schon normalerweise kurzlebigen, isolierten Zell- 
geweben nicht durchführen. 2. In den Fällen, wo eine tatsächliche 
Zustandsänderung der Kerne nach intensiver Einwirkung des Salzes 
wahrscheinlich geworden war, konnten wir jedoch über den erreichten 
Zustand keine unbedingt eindeutigen Aussagen machen. Die beschriebenen 
Veränderungen brauchen nicht ein Kriterium für eine Verflüssigung zu 
sein, wenigstens nicht in dem Sinne, wie es gefordert wurde. Die Dunkel- 
‚feldanalyse lieferte nicht das erwartete beweiskräftige Ergebnis. Im 
Extremfalle konnte eine weitgehende Viskositätsverminderung festgestellt 
werden. Die normale Struktur wurde nach einem solchen Vorgang nicht 
wiederhergestellt. Es ist nicht ohne weiteres zu entscheiden, ob die 
Gründe hierfür in der chemischen oder kolloidphysikalischen Wirkung 
des Salzes zu suchen sind. Eine Gel-Soltrennung war nur an bereits 
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abgestorbenen Kernen zu beobachten; sie ist also sicherlich eine post- 
mortale Erscheinung. 3. Die strukturellen Änderungen der Kerne bei 
Plasmolyse wurden als progressive Gelatinierung gedeutet. Es ist nicht 
anzunehmen, daß bei einem solchen Vorgang das Bauprinzip des Kerns 
verändert wird. 4. Eine reversible Quellungsänderung nach Einwirkung 
einer Säure führt ebenfalls nicht zu einer Durchmischung der chromati- 
schen Substanz. 5. Bei Vakuolenkontraktion konnte eine Verflüssigung 
der Kerne nicht nachgewiesen werden, vor allem gerade dann nicht, 
wenn die weitere Teilungsfähigkeit nicht beeinträchtigt wurde. 

Wenn es gelungen ist, für die Kerne von Helodea ein bestimmtes in 
vivo prädestiniertes Bauprinzip wahrscheinlich zu machen, so wäre 
damit wieder ein Beweis mehr erbracht für die Behauptung, daß lebende 
hyaline Kerne tatsächlich gar nicht strukturlos und daher solartig seien. 
Durch die plasmolytische Entquellung konnten wir bei Helodea die nor- 
malerweise nicht feststellbare fädige Struktur sichtbar machen. Die 
Beobachtung der ,,Strukturentstehung‘ im Kern bei Einwirkung eines 
Fixierungsmittels (Essigsäure) führte zum gleichen Ergebnis. Die auf- 
tretenden Strukturen waren keine Artefakte im wahrsten Sinne des 
Wortes, sondern nur die mehr oder weniger schlechte Wiedergabe jenes 
Fadensystems. Wir können hier vielleicht mit MARTENS (1927) sagen: 
“,..le fixateur accentue dans le noyau au repos une structure existente, 
il n’en crée pas de nouvelle.” Auch Scutwaco (1926) muß erwähnt werden, 
der bei Kernen von Froschleukozyten Fadenstrukturen in vivo nach- 
weisen konnte, wobei sich mehr oder weniger gute Übereinstimmung mit 
dem fixierten Bild ergab. — Gegensätzliche Strukturbilder (bei Anwendung 
verschiedener Fixiermittel) berechtigen nicht zu der scharfen Trennung 
von Gel- und Solkernen! Das gilt wenigstens für den unbeeinflußten, 
lebenden Kern. — BËEAX (1930) spricht bei strukturellen Änderungen 
der Kerne von Tr. virg. infolge mechanischer oder chemischer Beein- 
flussung von vitalen Artefakten. Er sagt auch in bezug auf Kernstruktur- 
änderungen genauer: „Als ‚vitales Artefakt‘ bezeichne ich eine entstellende 
Veränderung der normalen Zellstruktur, die als Reaktion auf eine Be- 
handlung mit Fixierungsmitteln oder auf präparatorische Eingriffe eintritt, 
aber noch vor der Koagulation des Protoplasmas.‘“‘ Diese Definition 
läßt sich auch auf unseren Fall ohne weiteres anwenden und zwar insoweit 
die Entmischung noch reversibel ist. 

Die Annahme, daß die Säureentmischung eine Gelbildung ist. war 
schon durch andere Untersuchungen sehr wahrscheinlich geworden. 
Durch unsere orientierenden Versuche mit der mikrurgischen Nadel dürfte 
daran nicht mehr zu zweifeln sein. Es handelt sich bei diesem Gelatinic- 
rungsvorgang wohlgemerkt aber nur um einen graduellen Unterschied 
der gelatinösen Konsistenz nach Säureentmischung oder auch nach 
Plasmolyse, denn schon normalerweise ist ja der Kern ein mehr oder 
weniger labiler Gelkomplex. 
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Bei den beschriebenen strukturellen Änderungen handelt es sich, soweit 
sie vital sind und eine physiologische Bedeutung haben, um Gelatinie- 
rungsvorgänge und Entmischungen besonderer Art (eben im Hinblick 
auf den Bau des Kerns), bei denen das Bauprinzip nicht wesentlich ge- 
ändert wird. Es sind also nicht Vorgänge im Sinne von Gel-Solumwand- 
lungen. Die meisten eingangs in der Literaturübersicht erwähnten struk- 
turellen Änderungen lassen sich wohl in die Gruppe der vitalen Zustands- 
änderungen einordnen. Sie stehen in keinem Widerspruch zu den Forde- 
rungen der Individualitätshypothese. Die Feststellung einer Gel-Sol- 
umwandlung bei funktionierenden Stomatazellen (vgl. S. 475) ist meines 

‘rachtens noch nicht eindeutig. Ob eine Solbildung nach Anstich ein 

reversibler, vitaler Vorgang ist, müßte noch genauer untersucht werden. 
Auf jeden Fall würde es sich dann hierbei um ein anderes Sol handeln 
als im Falle der Salzwirkung. Wie sich aber die verschiedenen Sole unter- 
scheiden, wie sie überhaupt „gebaut“ sind, darüber ist man sich noch sehr 
im unklaren. 

Es ist auf Grund dieser Erörterungen vielleicht angebracht, vor- 
läufig von einer physiologisch-kolloidchemischen Betrachtungsweise des 
lebenden Zellkerns zu sprechen und sie gegenüberzustellen der rein kolloid- 
chemisch orientierten Auffassung der überlebenden Kernsubstanz. Es 
erscheint nicht ausgeschlossen, daß bei einer Vervollkommnung der ex- 
perimentellen Methoden diese Trennung einmal überflüssig wird. 


V. Die experimentelle Beeinflussung des sich teilenden Kerns. 
1. Literaturbesprechung. 


Eine große Zahl von Untersuchern hat sich dem Studium der experi- 
mentellen Beeinflussung der Kernteilung gewidmet. Schon aus älterer 
Zeit liegen eine Reihe von Ergebnissen vor (vgl. NËMEcC 1910 und die 
Zusammenstellung bei TISCHLER 1921/22). Die hauptsächlich verwandten 
Agenzien waren Narkotika und Salze (darunter auch Kaliumnitrat in 
geringer Dosis), also Stoffe, die verschiedene chemisch-physikalische 
Eigenschaften besitzen. Über die spezifische Wirkung dieser Stoffe auf 
die sich teilende Zelle fehlen genauere Angaben. Das größte Tatsachen- 
material über anormale Kernteilungen stützt sich auf Feststellungen an 
fixierten und gefärbten Präparaten. An Lebendbeobachtungen mangelt 
es dagegen sehr. Mainx (1923, 1924) berichtet über Lebendbeobachtung 
des Kernteilungsverlaufs in Epithelzellen der Mundbodenplatte von 
Salamandra maculosa und den Staminalhaaren von Tradescantia nach 
Einwirkung von Alkaloiden und Chloralhydrat. Er beobachtete bei- 
spielsweise Verschmelzung von Chromosomen im Anaphasenstadium und 
Rekonstruktion von zwei Ruhekernen, die dann sekundär miteinander 
fusionieren konnten. Lewis (1923) konnte in lebenden tierischen Zellen 
eine reversible Entmischung der Chromosomen und der Spindelsubstanz 
in Abhängigkeit vom p,, der Nährlösung verfolgen. Es ergab sich eine 
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zeitliche Hemmung, besonders der weiter fortgeschrittenen Stadien. 
BËLAË (1929) beobachtete bei dauernder Entquellung embryonaler 
Tradescantia-Zellen Verschmelzung der Chromosomen im Metaphasen- 
stadium, ferner das Unterbleiben der regressiven Veränderungen der 
Chromosomen im Telophasenstadium u. a. m. 


2. Experimenteller Teil. 

a) In den früher (vgl. S. 494) genannten Essigsäurekonzentrationen 
schrumpfen die Chromosomen von Helodea in erheblichem Maße und 
werden stärker lichtbrechend. Ein Prophasenstadium verlor bei 4 Min. 
dauernder Einwirkung einer 0,005-mol. Essigsäurelösung etwa ein Drittel 
seines ursprünglichen Volumens. Nach Auswaschen rückten die Chromo- 
somen wieder auseinander. Nach 80 Min. war das Metaphasenstadium 
erreicht; während der Anaphase jedoch starb die Zelle ab, da eine erheb- 
liche Allgemeinschädigung auch der übrigen Zellen eingetreten war. Bei 
einer anderen Prophase, die erst nach der Säureentmischung sichtbar 
geworden war, konnte ich den weiteren Verlauf bis zur Fertigstellung der 
Tochterzellen verfolgen. Eine besonders auffallende zeitliche Hemmung 
ließ sich nicht feststellen. Die Zellen lebten noch 6 Stunden. Im Ana- 
phasen stadium erscheint die Spindelsubstanz stärker lichtbrechend und 
fein körnig. Eine Reversibilität habe ich nicht beobachten können; der 
weitere Chromosomentransport wurde jedesmal unterbrochen, und die 
Zellen starben sehr schnell ab. Eine Metaphase ließ sich auch nur bis zur 
beginnenden Zellwandbildung verfolgen. Die Empfindlichkeit scheint 
nach meinen wenigen Beobachtungen im fortgeschrittenen Stadium 
größer zu sein als im Prophasenstadium. Eingehendere Beobachtungen 
dieser Art müßten an einem günstigeren, widerstandsfähigeren Objekt 
durchgeführt werden. 

b) Zu einer Viskositätsverminderung der Ruhekerne von Tradescantia 
war es erst nach Eindringen hoher Konzentrationen der Kaliumsalz- 
lösung in die Zelle gekommen, und gerade dieser Umstand war es, der 
unsere Versuche sehr beeinträchtigte. Während meiner damaligen Unter- 
suchungen war mir aufgefallen, daß vor allem Prophasenstadien, die 
sich im Gesichtsfeld befanden, nach Abschluß der Beobachtungen nicht 
mehr zu finden waren, auch nicht im weiter fortgeschrittenen Zustand. 
Um diesem Phänomen nachzugehen, machte ich von da an topographische 
Übersichtsskizzen der betreffenden Zellareale und bezeichnete genau die 
vorhandenen Teilungsstadien. Es konnte tatsächlich ein Abbau der 
Chromosomen und die Rekonstruktion von Ruhekernen festgestellt 
werden. Zu einer Auflösung der Chromosomen waren bedeutend geringere 
Quantitäten des KNO, nötig, als sie zu einer Quellung und Verflüssigung 
der semipermeablen Ruhekerne notwendig waren. Der Quellungsvorgang 
des Plasmas mußte zu einem viel früheren Zeitpunkt zum Stillstand 
gebracht werden, wenn eine Desorganisation der Chromosomen vermieden 
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werden sollte. Waren die Chromosomen nämlich erst ,,tot‘‘, so war eine 
Verschmelzung nicht mehr möglich. 

Eine 20—25 Min. dauernde Vorbehandlung mit einer 0,6 mol. KNO,- 
Lösung mit einer wenige Minuten dauernden Unterbrechung durch die 
Kaliumoxalateinwirkung genügte in der Regel, um Prophasen in Ruhe- 
kerne zu verwandeln. Die Abhebung des Protoplasmas trat bei den 
späten Teilungsstadien der Blattmeristemzellen im allgemeinen später 
ein als in den übrigen Zellen, was auf eine höhere Viskosität schließen 
läßt. An Haarzellen kommt dies jedoch deshalb nicht zum Ausdruck, 
weil sich hier der Wasserentzug nur in einer Richtung von der Basis 
nach der Spitze zu allmählich fortsetzt. Fernerhin setzte bei sich teilenden 
Zellen das Zurückweichen des Plasmas infolge der quellenden Wirkung 
des Kaliums früher ein als bei Zellen mit Ruhekernen. Dies dürfte jedoch 
nicht auf eine höhere Intrabilität dieser Zellen zurückzuführen sein, 
wie ich zuerst annahm, sondern darauf, daß durch die Quellung der 
Chromosomen und vor allem der interchromosomalen Substanz eine 
schnellere Ausdehnung des Plasmas vorgetäuscht wird. Die Teilungs- 
figuren nehmen ja fast den ganzen Zellraum ein und beschränken das 
Plasma auf einen sehr dünnen Wandbelag. 

An einigen typischen Versuchsprotokollen und an Hand der Mikro- 
aufnahmen will ich den Verlauf des Chromosomenabbaues genauer dar- 
legen. 

Ich möchte nur vorher noch kurz erwähnen, daß der normale Ablauf 
der Teilungen im Durchschnitt 5—6 Stunden in Anspruch nimmt, wo- 
bei auf die Telophase 15—20 Min. entfallen. Bei den Blattmeristem- 
zellen fällt ein gewisse Gesetzmäßigkeit hinsichtlich der Verteilung 
der Mitosen auf. Man kann deutlich einzelne Zellzüge unterscheiden, 
deren genetische Entwicklung aus einer Mutterzelle noch deutlich zu 
erkennen ist. Innerhalb solcher einfachen oder doppelten Zellreihen 
findet man sehr häufig gleiche Teilungsstadien, was auf eine gleichzeitige 
„Startung‘‘ zurückzuführen sein dürfte. 

Die folgenden Beobachtungen wurden alle an den Blatthaaren von 
Tradescantia gemacht. 

1. Fall. Rekonstruktion eines Ruhekerns im Spiremstadium. Beginn 
der Beobachtung um 16 Uhr. Der Teilungsverlauf war vorher schon 
vom frühen Prophasenstadium ab bis zur Ausbildung distinkter Chromo- 
somen verfolgt worden (s. Tafel V, Abb. 23). Die Zelle war demnach 
völlig gesund, sie zeigte auch normale Plasmaströmung. Zu diesem 
‚Zeitpunkt wurde der Versuch in der schon bekannten Weise durch- 
geführt. Die Chromosomen quollen, wurden schwächer lichtbrechend 
und schließlich unsichtbar. Das Plasma hob sich nur geringfügig von der 
Membran ab und ließ sehr bald deutliche wabige Quellungsstrukturen 
erkennen. Nach Auswaschen um 16.25 Uhr waren die zusammengerückten 
Chromosomen nur noch undeutlich in ihrer Lagebeziehung zu er- 
kennen (s. Tafel V, Abb. 24). Die Plasmastrémung war zum Stillstand 
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gekommen. Im Dunkelfeld war in dieser Chromosomenmasse keinerlei 
Struktur zu erkennen. Um 18.30 Uhr wurde die dritte Aufnahme ge- 
macht; die Verschmelzung war nun schon weiter fortgeschritten, es war 
eine einheitliche Masse entstanden, die im Dunkelfeld betrachtet, mit 
mehr oder weniger körnigen, stark lichtbrechenden Strukturelementen 
erfüllt war. Um dieses Verschmelzungsprodukt herum zog sich ein heller, 
mehr hyaliner Plasmaring, in dem rege B.M.B. zu beobachten war (s. 
Tafel V, Abb. 25). Die übrigen Plasmapartien sahen feinkörnig aus und 
wurden erst ganz allmählich homogener und stärker 
lichtbrechend. Durch eine langsam einsetzende 
Quellung des noch unvollkommen rekonstruierten 
Kerns wurde schließlich die normale Form und Größe 
wiederhergestellt. Jetzt erst setzen zunächst unregel- 
mäßige Zirkulationen an einzelnen Stellen des Plas- 
mas ein, die dann in mehr gerichtete Strömungen 
übergingen. Nach weiteren 4'/, Stunden, also um 
23 Uhr, bot sich ein Bild, wie es ‘die Abb. 26 
(Tafel V) wiedergibt. Es war ein Kern entstanden, 
dessen Struktur von der typischen Normalstruktur 
nicht zu unterscheiden war. Bei Plasmolyse mit ; 
0,8 mol Glucose erfuhr der Kern dieselben Ver- 4 








änderungen, wie wir sie am normalen Kern kennen- 
gelernt haben. Die Zelle war vollkommen gesund 
und lebte noch 51 Stunden, dann erst ließ die Plas- 
maströmung nach. An dem mit Chromessigsäure 
fixierten und mit Hämalaun gefärbten Kern waren 


u «; 9 P 
je een | 


Abb. 10. Vgl. Tafel V, 
Abb. 26. Dieselbe 
Haarzelle nach Fixa- 
tion mit Chromessig- 
säure und Färbung 
mit Hämalaun. 


keine Nukleolen nachweisbar (s. Abb. 10). 

2. Fall. Rekonstruktion eines Ruhekerns im Anaphasenstadium. Be- 
ginn der Beobachtung um 15.10 Uhr. Die Teilung wurde vom Prophasen- 
stadium (s. Tafel VI, Abb. 27) bis zur späten Anaphase fortlaufend be- 
obachtet (s. Tafel VI, Abb. 28) und dann der Versuch vorgenommen 
(19.40 Uhr). Die Chromosomen quollen wiederum und wurden hyalin. 
Nach dem Auswaschen war von distinkten Chromosomen nichts mehr 
zu erkennen. Die beiden verklumpten Chromosomenscharen wanderten 
langsam aufeinander zu. Um 20.20 Uhr war das Stadium der Abb. 29 
(Tafel VI) erreicht, eine Verschmelzung hatte noch nicht stattgefunden. 
Erst um 23.07 Uhr konnte von einem einheitlichen Verschmelzungs- 
produkt die Rede sein ; wie wir auf den Abb. 30 und 31 (Tafel VI) erkennen 
können, war die Struktur noch recht unregelmäßig, nur an einzelnen 
Stellen war schon die normale Struktur im Entstehen. Zu dieser Zeit 
setzte auch die Plasmaströmung allmählich wieder ein. Um 24.10 Uhr 
war eine einheitliche Struktur vorhanden, aber der Kern hatte noch 
nicht die richtige Form, auch lag er, wie die Abb. 32 (Tafel VI) zeigt, 
schräg in der Zelle. In der nächsten Stunde, die ich noch beobachtete, 
änderte er seine Lage nur geringfügig. Erst als ich ihn am übernächsten 
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Tag um 11 Uhr photographierte, hatte er seine natürliche Lage ein- 
genommen (s. Tafel VI, Abb. 33). In stärkeren plasmatischen Ansamm- 
lungen in seiner Umgebung war die Strömung besonders ausgeprägt. 
Einen weiteren Tag später (um 9.15 Uhr) hatte die Plasmaströmung 
bereits aufgehört, und ich fixierte und färbte deshalb den Kern wie üblich. 
Auch diesmal waren an dem so 
entstandenen tetraploiden Kern 
keine Nukleolen ausgebildet 
worden (s. Abb. 11). 

In anderen Fällen war das 
entstandene Verschmelzungs- 
produkt nicht immer so voll- 
kommen. Abb.12 zeigt einen 
typischen ‚„Hantelkern‘. Beiden 
Abb. 13a—e handelt es sich um 
zwei Zellen, die im späten Ana- 
phasenstadium sich befanden, als 
die KNO,-Behandlung einsetzte. 
Das Plasma zeigte dabei die 
beschriebenen Veränderungen. 
Seine Wiederherstellung nahm 


Abb. 11. Vgl. Tafel VI, Abb.12. Blatthaar- sehr lange Zeit in 
Abb. 33. Dieselbe _zelle von Tradescantia. 8 Anspruch. 








Haarzelle nach Fixa- Syndiploider Abb. 13a zeigt den Zustand nach 

tion mit Chromessig- »Hantelkern“ nach 

aun ant ton Einwist om dem Auswaschen. Das Plasma 
mit Hämalaun. Kaliumnitrat. war gleichmäßig in den Zellen 


verteilt, schwach lichtbrechend 
und nur durch kleine Vakuolen am Rande unterbrochen. Die Chromo- 
somengrenzen, die sich vor der Behandlung noch einigermaßen unter- 
scheiden ließen, waren nun völlig verwischt. Eine leichte Andeutung 
der jungen Zellwand in der oberen Zelle war wieder aufgelöst worden. 
Die Abb. 13b und c zeigen die Zellen eine bzw. anderthalb Stunden 
später. Die Randvakuolen hatten sich vergrößert, und das Plasma 
erschien stärker lichtbrechend. In der oberen Zelle waren an der 
Berührungsstelle der beiden Chromosomenanteile, die sich inzwischen 
einander genähert hatten, Strukturen zu erkennen. In der anderen 
Zelle begann die Verschmelzung erst nach weiteren 35 Min. (s. Abb. 13d). 
Auch hier erfuhr das Plasma dieselben Veränderungen. Nach weiteren 
55 Min. war die Verschmelzung der Chromosomen in beiden Zellen 
endgültig abgeschlossen (s. Abb. 13e). Der Rekonstruktionskern der 
oberen Zelle zeigte aber teilweise eine hyaline Binde, während der andere 
überhaupt keine Struktur annahm. Er blieb ein hyaliner Klumpen, an 
dem man jedoch die Zusammensetzung aus zwei Teilen noch erkennen 
konnte. Die Zellen lebten noch zwei Tage. Die Bewegung der Chromo- 
somen war hier sicher nur passiv. Sie wurde ermöglicht durch die Vis- 
kositätserhöhung des Plasmas und die Bildung der Vakuolen. Solange 
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das Plasma weniger viskös war, lagen die beiden Chromosomenanteile 
haltlos im Zellumen und konnten nicht miteinander verschmelzen. 

Sticht man eine Zelle mit einer sehr dünnen mikrurgischen Nadel an 
der Spitze an und berührt eine Polplatte eines unbeeinflußten Anaphasen- 
stadiums, so pendelt bei einer geringen Bewegung der Nadel das ganze 
Chromosomenbündel hin und her. Führt man die Nadel zunächst etwas 
tiefer in die Chromosomen hinein und zieht sie dann schnell zurück, so 
lassen sich einzelne Chromosomen als gelatinöse Masse auseinanderziehen, 
die nach einigen Minuten eine weitere Verfestigung erfährt. Nach Kalium- 
nitratbehandlung ist die Chromosomenmasse viel weniger viskös. 

Die primäre Wirkung des Kaliumnitrats dürfte in einer Viskositäts- 
verminderung des Plasmas und der interchromosomalen Substanz (des 








Abb. 13a—e. Blattmerist 11 von FEN Versch gang von Ana- 





phasenstadien nach Einwirkung von Kaliumnitrat (s. Text). Nach dem Leben gezeichnet. 


Paragenoplastins nach BLEIER) bestehen, so daß die Chromosomen ihren 
mechanischen Halt verlieren und zusammenrücken. Durch die weitere 
Viskositätsverminderung der Chromosomenmatrix wird der Verschmel- 
zungsvorgang erleichtert. — Die Lage der Chromosomen in einem Re- 
konstruktionskern braucht wohl nicht unbedingt die gleiche zu sein 
wie vorher. — Am fixierten und gefärbten, unvollendeten Verschmelzungs- 
produkt kann man einzelne stärker tingierte Partien erkennen (s. Tafel II, 
Abb. 11). Bei Metaphasen habe ich niemals eine Verschmelzung der 
Chromosomen beobachten können. Es kam in der Regel höchstens zu 
einer Verklumpung der absterbenden Chromosomen. Während des Ab- 
wanderns der Chromosomen an die Pole oder auch zur Zeit des Aster- 
stadiums sind eben die Lageverhältnisse für eine Verschmelzung bedeutend 
| ungünstiger als in anderen Stadien. Vielleicht können wir außerdem 
auch noch von einer zyklischen Veränderung der Beschaffenheit der 
Chromosomen während der Mitose sprechen. 

c) Da das Chloralhydrat schon oft bei Versuchen verwandt worden 
war, lag es nahe, auch seine Wirkung auf die sich teilende Zelle so weit 
als möglich zu analysieren. Auf Grund meiner Beobachtungen ließ sich 
eine direkte Wirkung auf die Chromosomen, die etwa der eindeutigen 
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kolloidehemischen Wirkung des KNO, vergleichbar wäre, nicht fest- 
stellen. Es deutete jedoch manches darauf hin, daß schon durch eine 
Viskositätsänderung des Plasmas ein indirekter Einfluß vorhanden war. 
Befanden sich die Zellen in einer 1%igen Chloralhydratlösung, so er- 
schien nach mehreren Stunden die Ruhekernstruktur stark lichtbrechend. 
In den Vakuolen, die sich zum Teil leicht kontrahiert hatten, fiel die 
stärkere B.M.B. von einzelnen Teilchen auf. Das Plasma hatte eine netzige, 
stärker lichtbrechende Struktur ange- 
nommen. Die Chromosomen waren eben- 
falls entquollen, und der Teilungsver- 
lauf wurde sistiert. Bei einer Einwir- 
kungsdauer von 5—10 Min. erlitten nur 
die Randzellen eine Schädigung ; nach der 
Mitte des Zellkomplexes zu konnte man 
hier und da leichte Vakuolenkontrak- 
tionen beobachten. Bei Plasmolyse mit 
KNO,-Lösungen unterblieb die Aus- 
— nn En bildung von _Hsomrschen Fäden, das 
Tradescantia. Lageveänderung der Plasma hob sich vielmehr glatt von den 
mure PRES RE Jon Membranen ab. Die Plasmolyseform war 
Leben gezeichnet. ausgesprochen konvex (Plasmolyseform- 
methode, WEBER 1925). Das Plasma 
hatte also sicher eine Viskositätsverminderung erfahren. Eine gleich- 
zeitige Intrabilitätssteigerung, die eine Quellung des Kernsbewirkt hätte, 
war nicht damit verbunden. Obwohl an den Chromosomen keine Ver- 
änderungen zu konstatieren waren, nahm die Teilung fast immer einen 
anormalen Verlauf. Bei einer Anaphase beobachtete ich, wie die Chro- 
mosomen innerhalb von einer halben Stunde zusammenwanderten, 
ein lockeres Knäuel bildeten und ein Spiremstadium vortäuschten 
(s. Abb. 14a, b). Dieser erreichte Zustand blieb 21 Stunden bei nur 
geringfügiger Lageveränderung einzelner Chromosomen unverändert, bis 
die Zelle schließlich abstarb. Ähnliches sah ich bei einer späten Meta- 
phase; auch hier konnte man eine ungeregelte Verlagerung der Chromo- 
somen direkt beobachten. Frühe Prophasenstadien bildeten sich häufig 
zu normalen Ruhekernen zurück. In einem Falle war die Rekonstruktion 
des Kerns erst nach etwa 18 Stunden vollendet. Der Abbau bestand 
in einem ganz allmählichen Zerfall in die normalen Strukturelemente. 
Genaueres läßt sich nicht aussagen. 

Es ist bekannt, daß Narkotika instabilisierend auf die Plasmakolloide 
wirken können. HEILBRONN (1922) beobachtete bei kurzer Einwirkungs- 
dauer von Äther oder Chloroform eine Verminderung, bei längerer eine 
Erhöhung der Plasmaviskosität. Normalerweise ist der Kernteilungs- 
verlauf mit einer Viskositätsänderung des Plasmas verbunden (HEILBRONN 
1921; Karô 1933). Es ist höchstwahrscheinlich, daß die künstliche 
Störung dieses Vorganges durch Narkotisierung einen nachhaltigen 
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Einfluß haben wird, selbst wenn keine unmittelbare Wirkung auf die 
Chromosomen und die Spindelsubstanz erfolgte. Eine solche direkte 
Beeinflussung ist aber außerdem sicher vorhanden. 

Die Lebensfähigkeit künstlich rekonstruierter Kerne dürfte nicht be- 
einträchtigt sein, soweit man auf Grund von Lebendbeobachtungen an 
den kurzlebigen, isolierten Zellgeweben etwas sagen kann. Auch auf 
Grund zytologischer Untersuchungen kann daran nicht mehr zu zweifeln 
sein. Es ist so möglich geworden, die Chromosomenzahl künstlich zu 
erhöhen und beispielsweise in Wurzeln bestimmte Zellnester mit poly- 
ploiden Kernen zu erzeugen (vgl. Némec 1910). WinxLee (1916) erörtert 
eingehend die Möglichkeit, solche durch äußere Einflüsse polyploid ge- 
wordenen somatischen Zellen zum Ausgangspunkt eines neuen Indivi- 
duums zu machen, und zwar auf dem Wege der Adventivsproßbildung. 
Seine eigenen diesbezüglichen Versuche zeitigten jedoch keine eindeutigen 
Ergebnisse, allerdings gelang es ihm auf eine andere Weise, nämlich 
durch künstliche Verschmelzung von somatischen Zellen, bei Solanum- 
Arten neue Formen hervorzubringen. Hiermit eröffnet sich ein auch für 
die Zukunft noch aussichtsreiches Forschungsgebiet. 

Wenn auch die Tatsache der künstlichen Chromosomenverschmelzung 
schon seit langem bekannt ist, so dürfte doch eine physiologische Be- 
trachtungsweise dieser Erscheinung zum allgemeinen Verständnis un- 
bedingt notwenig sein. Der Wert der zytologischen Feststellung kann 
ja durch eine solche Untersuchung nur erhöht werden. 


VI. Schlußbetrachtung. 

Die Zahl der zytologischen Indizienbeweise, die sich zugunsten der 
Individualhypothese anführen lassen, ist im Laufe der letzten Jahre 
beträchtlich angewachsen. ' 

Die Spiralstruktur der Chromosomen (genauer: des Chromonemas) 
und der zum Teil durchgeführte Vergleich mit den Strukturelementen 
des Ruhekerns, das Strukturbild während der telophasischen Rück- 
entwicklung der Chromosomen, die konstante Bildungsstätte der Chromo- 
zentren, die gesetzmäßige Verteilung, Form und Lage der Nukleolen, 
die unverändert sich erhaltende Polfeldlage, die regelmäßigen Lage- 
beziehungen der Gemini im Raum und noch manches andere — dies 
sind alles Feststellungen, die ihre überzeugende Wirkung nicht ver- 
fehlt haben (vgl. Zusammenstellung bei GEITLER 1934). Es wurde schon 
einleitend darauf hingewiesen, daß die Hauptschwierigkeit in der De- 
finition des strukturellen Baues des Ruhekerns liegt. Von einer Lösung 
dieser Frage aber hängt für den Fortbestand der Individualitätshypothese 
sehr viel ab. Wenn es gelingt, nachzuweisen, daß das Karyotin tatsächlich 
ein ,,morphologisch“ genauer zu kennzeichnendes System darstellt, so 
wäre damit ein nicht zu unterschätzender Gesichtspunkt gewonnen. 
Aus den vorliegenden Ausführungen dürfte hervorgegangen sein, daß nur 
eine möglichst vielseitige Untersuchungsmethodik hier zum Ziele führen 
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kann. Lebendbeobachtung einerseits und Fixierung und Färbung anderer- 
seits müssen parallel gehen, wenn ein einigermaßen brauchbares Er- 
gebnis erwartet werden soll; aber auch dann bleibt noch manches proble- 
matisch, und erst das Experiment kann zu einer weiteren Klärung bei- 
tragen. Im Falle Helodea war beispielsweise auf Grund der Lebend- 
beobachtung und des fixierten und gefärbten Kerns kein eindeutiges 
Ergebnis erzielt worden, nur durch die plasmolytische Entquellung und 
das genauere Studium der Säurewirkung wurde der wahre Sachverhalt 
aufgedeckt. Der fädige Aufbau konnte zumindest sehr wahrscheinlich 
gemacht werden, auch bei dem anderen extremen Kerntyp von Trades- 
cantia, hier allerdings auf Grund mikrurgischer Untersuchungen. Die 
alte Frage nach der Realität des Strukturbildes an fixierten und gefärbten 
Kernen kann nur dann einwandfrei entschieden werden, wenn man den 
Fixierungsvorgang genau analysiert. Das Artefaktproblem muß immer 
wieder von neuem in Angriff genommen werden! — Die kolloidphysi- 
kalische Deutung des experimentell vorübergehend veränderten Baues 
des Kerns und eine Prüfung der weiteren Teilungsfähigkeit ist ein neuer 
und gangbarer Weg zur Lösung der mit der Individualitätshypothese 
in Zusammenhang stehenden Fragen. Es ist so möglicherweise noch 
eher eine Klärung zu erzielen als mit der rein fixierungstechnischen 
Methode, bei der man vielleicht nicht über ein schon erreichtes Maß 
von Erkenntnissen hinauskommt. — Aus unseren experimentellen Er- 
gebnissen geht hervor, daß reversible Gelatinierungsvorgänge des Kerns 
bei Plasmolyse oder bei Einwirkung einer Säure zwar Strukturänderungen 
zur Folge haben, das Bauprinzip des Kerns (Karyotins!) aber nicht 
wesentlich verändern. Es ist daher verständlich, daß die weitere Teilungs- 
fähigkeit nicht beeinträchtigt wird. Dagegen sind Solbildungen, die, wie 
genauer dargelegt wurde, tiefgreifende Veränderungen hervorrufen, nur 
als Degenerationserscheinung zu werten. Methodisch sind wir allerdings 
noch nicht so weit, daß ein uneingeschränktes Urteil abgegeben werden 
kann. Im großen und ganzen jedoch können unsere Ergebnisse aber 
als eine weitere Stütze der Individualitätshypothese angesehen werden. 

Die experimentelle Beeinflussung der Kernteilung und eine Analyse 
der jeweiligen Vorgänge auf physiko-chemischer Grundlage sind nicht 
allein, wie ich schon betonte, ganz allgemein aufschlußreich für die Patho- 
logie der Mitose überhaupt, sondern können auch weitgehend zur Klärung 
der Mechanik des normalen Teilungsverlaufs beitragen. Wenn wireinwand- 
frei feststellen, welche speziellen Veränderungen in der Zelle geschaffen 
Beitrag zu dem Problem der Teilungsumkehr geliefert werden. — Freilich 
muß bei solchen Untersuchungen ganz besonderer Wert darauf gelegt 
werden, dann können wir daraus auch auf die notwendigen Bedingungen, 
die den normalen Verlauf der Mitose gewährleisten, schließen. Es ist auf 
diese Weise sicher mehr Erfolg zu erwarten als bei einer bloßen Erfassung 
des normalen Geschehens. Durch unsere Versuche am lebenden Objekt, den 
Blatthaarzellen von T'radescantia, konnte in dieser Hinsicht ein wichtiger 
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werden, immer zu prüfen, ob die jeweiligen anormalen Vorgänge noch im 
Bereich der Vitalität liegen, oder ob es sich nur um irgendwelche Degene- 
rationserscheinungen (in der absterbenden Zelle) handelt. Gerade dies 
wird bei experimentellen Arbeiten über die Pathologie der Mitose viel zu 
sehr außer acht gelassen! Bei rein zytologischen Feststellungen auf Grund 
von fixiertem Material wirkt sich dies in ganz besonderem Maße aus. — 
Da es auch das Bestreben der experimentellen Zytologie und Zellphysio- 
logie ist, nur allgemein biologisch bedeutsame Ergebnisse zu zeitigen, ist 
eine genauere Fassung des Begriffes ‚‚pathologisch‘‘ unbedingt notwendig. 


VII. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 


1. Das Karyoplasma ist nach einer durch Kaliumnitrat bewirkten 
weitgehenden Viskositätsverminderung nicht mehr lebensfähig. Eine Gel- 
Soltrennung ist eine postmortale Erscheinung. 

2. Die Teilungsfähigkeit von Kernen wird nicht beeinträchtigt: 

a) nach plasmolytischer Entquellung, die zu einer fortschreitenden 
Gelatinierung führt; 

b) nach Säureentmischung, die ebenfalls (in gewissen Grenzen) ein 
Gelatinierungsvorgang ist; 

c) nach anosmotischer Vakuolenkontraktion, bei der es nicht zu einer 
gleichzeitigen kolloidalen Zustandsänderung des Kerns kommt (Moos- 
protonemen von Funaria hygr.). 

3. Auf Grund der Befunde bei plasmolytischer Entquellung, bei der 
Säureentmischung und mikrurgischer Untersuchungen wird auf den 
Bau des Ruhekerns geschlossen. Es wird für das Karyotin ein fädig- 
gelatinöses System angenommen. Das Bauprinzip des Kerns wird bei 
den unter 2. genannten Einflüssen nicht wesentlich geändert. — Diese 
Ergebnisse werden in Zusammenhang mit der Individualitätshypothese 
genauer erörtert. 

4. Die Säureentquellung der Chromosomen im Prophasenstadium stört 
den weiteren Verlauf der Mitose nicht. 

5. Bei Einwirkung von Kaliumnitrat werden die Chromosomen im 
Pro- und Anaphasenstadium aufgelockert und zu Rekonstruktionskernen 
zusammengeschmolzen. Dieser Vorgang wird in physiko-chemischer Hin- 
sicht genauer analysiert und in seinem zeitlichen Verlauf am lebenden 
Objekt verfolgt. 

6. Durch kurze Einwirkungsdauer von Chloralhydrat auf die sich 
teilende Zelle wird die Viskosität vermindert und der Verlauf der Mitose 
in anormale Bahnen geleitet. 


Die Arbeit wurde auf Anregung und unter Leitung von Herrn Prof. Dr. METZNER 
im Botanischen Institut der Ernst Moritz Arndt-Universität Greifswald durchge- 
führt. Die mikrurgischen Untersuchungen durfte ich als Gast im Hygienischen 
Institut der Universität Berlin durchführen. Herrn Prof. Dr. Zeiss bin ich für die 
Überlassung des Arbeitsplatzes und der mikrurgischen Apparatur sehr zu Dank 
verpflichtet. 





34* 














508 Günther Strohmeyer: 


Literatur. 


Becker, M. W. A.: Influence des colorants de la série des azines sur la marche 
de la cinèse somatique dans les racines de |’ Allium cepa. Rev. gén. Bot. 44, 24 
(19322). — Über Vitalfärbung der Zellplatte. Protoplasma (Berl.) 15, 478 (1932 b). — 
Bélaï, K.: Beiträge zur Kausalanalyse der Mitose. II. Untersuchungen an den 
Spermatozyten von Chorthippus (Stenobothrus) lineatus Panz. Roux’ Arch. 118, 
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Jb. Bot. 61, 284 (1922). — Heilbrunn, L. V.: Protoplasmatic viscosity changes during 
mitosis. J. of exper. Zool. 34, 417 (1921). — Herwerden, M. A. van: Reversible 
Gelbildung in Epithelzellen der Froschlarve und ihre Anwendung zur Prüfung 
auf Permeabilitätsunterschiede in der lebenden Zelle. Arch. f. exper. Zellforsch. 
1, 145 (1925). — Umkehrbare Gelbildung und histologische Fixierung. Protoplasma 
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Beziehungen zu Algen und Infusorien. Unters. Bot. Inst. Tübingen 1, 233 (1883). — 
Kressin, G.: Beiträge zur vergleichenden Protoplasmatik der Mooszelle. Diss. Greifs- 
wald (1935). — Kruyt, H. R.: Einführung in die physikalische Chemie und Kolloid- 
chemie. 1926. — Lepeschkin, W. M.: Kolloidchemie des Protoplasmas. 1924. — 
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Zellkerns. Protoplasma (Berl.) 10, 363 (1930 b). — Tischler, G.: Allgemeine Pflanzen- 
1e karyologie. Linsbauers Handbuch der Pflanzenanatomie, Bd. 2. 1921/22. — 
4 Allgemeine Pflanzenkaryologie. Der Ruhekern. 2. Aufl. Berlin: Gebrüder Born- 
LE traeger 1934. — Wada, B.: Anstichversuche an den Zellen der Staubfadenhaare 
n von Tradescantia virginica. Cytologia 1, 404 (1930). — Weber, Fr.: Über die Be- 
- urteilung der Plasmaviskosität nach der Plasmolyseform. Z. Mikrosk. 42, 146 
r- (1925). — Cytoplasma- und Kernzustandsänderungen bei Schließzellen. Protoplasma 
a (Berl.) 2, 305 (1927). — Vakuolenkontraktion vital gefarbter Hlodea-Zellen. Proto- 
> plasma (Berl.) 9, 106 (1930). — Winkler, H.: Über die experimentelle Erzeugung 
4 von Pflanzen mit abweichenden Chromosomenzahlen. Z. Bot. 8, H. 7/8, 417 (1916). 
8 
D 
)- Erklärung der Tafelabbildungen (Tafel I— VI). 
a Abb. 1. Ubersichtsbild einer Blattrandpartie von Tradescantia. Blatthaarzellen; 
4 in der Mitte Anaphasenstadium, links unten Prophase. 
. Abb. 2 und 4. Reversibel entmischte Kerne von Helodea nach Einwirkung von 

Essigsäure. Fädige Differenzierungen! . 
‘ Abb. 3. Dunkelfeldaufnahme. Endzellen eines Staminalhaares von Tradescantia. 
- Zellen eine Stunde lang plasmolysiert mit 0,8 mol Glucose. Kern optisch leer. 


Abb. 5. Zellen von Helodea 20 Min. lang mit 0,8 mol Glucose plasmolysiert. 
“ Kern fädig differenziert. Fixiert mit Osmiumsäure (1%), gefärbt mit Hämalaun. 
- Abb. 6—9. Blattzellen von Helodea densa (es werden aus technischen Gründen 
fast nur Kerne der Streckungszone wiedergegeben, prinzipielle Unterschiede gegen- 
über den embryonalen Kernen bestehen nicht. Dasselbe gilt auch für die Kerne 
nd nach Säureentmischung). Fixation mit Osmiumsäure (6), mit Chromessigsäure 

(7), mit Juëz (8 und 9). Färbung bei allen mit Hämalaun. Abb. 6—8: Zellen der 
Streckungszone, Abb. 9: Zellen der embryonalen Zone. 

Abb. 10. Blattmerist lien von Tradescantia. Eine Stunde plasmolysiert 
mit 0,8 mol Glucose. Fixiert mit JUËL, gefärbt mit Methylgrün (,,Halbmond- 
kern‘“). 

Abb. 11. Frühes Verschmelzungsprodukt eines Anaphasenstadiums nach Kalium- 
nitratbehandlung (Blattmeristemzelle von T'radescantia). Fixiert mit OsO,-Dämpfen, 
gefärbt mit Hämalaun. 

Abb. 12—15. Handschnitte von Wurzeln von Allium cepa, */, Stunden plasmo- 
lysiert mit 0,8 mol Glucose. Fixiert mit FLEMMING, gefärbt mit Carminessigs. 
der Ubergang der Vakuolisation der Kerne zur Normalstruktur innerhalb von 
15 Min. 

Abb. 16—18. Mikrotomschnitte (6) von Allium-Wurzeln. Vorbehandlung 
wie oben, Abb. 16 und 17 fixiert mit FLEMMING, Abb. 18 mit JuËL. Färbung bei 
allen mit Hämatoxylin nach HEIDENHAIN. 

Abb. 19. Blattmeristemzellen von Tradescantia. Vitalfärbung der Vakuolen 
mit Neutralrot 1 : 1000. 

Abb. 20. Embryonale Blattzone von Helodea densa. Vakuolenkontraktion nach 
Einwirkung von Ammoniakdämpfen. 

Abb. 21. Zellen aus der ausgewachsenen Blattzone von Helodea densa nach Ein- 
wirkung einer 0,007-mol. Essigsäure. Kerne irreversibel entmischt. Gerinnungen 
im Plasma (man beachte die fädige Struktur des Kerns). 
< Abb. 22. Reversibel entmischte Kerne von Helodea densa nach der gleichen 
« Behandlung, aber bei kürzerer Einwirkungsdauer der Säure. 

) Abb. 23-26. Rückläufige Prophase nach Einwirkung von Kaliumnitrat 
4 (Näheres s. im Text). 
P Abb. 27—33. Rückläufige Anaphase nach Einwirkung von Kaliumnitrat. © 
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ÜBER DIE FORTPFLANZUNGSVERHÄLTNISSE 
DER GATTUNG POTENTILLA. 


Von 
A. Poporr. 


Mit 25 Textabbildungen und Tafel VII. 
(Eingegangen am 8. September 1935.) 


Das Vorhandensein von hybriden Formen in der freien Natur ist ein 
klarer Beweis, daß einige Arten der Gattung Potentilla sich geschlechtlich 
fortpflanzen. Schon Focke (1881) bemerkte, daß eine künstliche Kreuzung 
der Arten dieser Gattung sehr schwer erreichbar sei und in den meisten 
Fällen fehlschlage. Die von JoHAansson (1905) beobachtete Konstanz 
der Nachkommenschaft einiger in der Natur vorkommender hybrider 
Formen kann als Beweis für das Vorhandensein von apomiktischer Fort- 
pflanzung dieser Gattung gelten. Auf Grund experimenteller und cyto- 
logischer Forschung hat Müntzıng (1928, 1931) recht eindeutig und über- 
zeugend den Standpunkt eingenommen, daß bei einigen Formen dieser 
Gattung Pseudogamie vorkommt. 

Von dem Wunsche beseelt, uns über die geschlechtliche Affinität 
der Arten dieser Gattung zu unterrichten, sind wir zu bemerkenswerten 
Ergebnissen in bezug auf ihre Fortpflanzungsverhältnisse gelangt. Die 
Ergebnisse lauten zugunsten der Meinung, daß außer geschlechtlicher 
Fortpflanzung auch Apomixis vorkommen könne. 

Eine eingehende Prüfung der verschiedenen Arten der apomik- 
tischen Fortpflanzung in Verbindung mit dem von uns beobachteten 
Vorkommen bei Potentilla soll nicht der Zweck dieser Mitteilung sein. 
Nach den in der Literatur vorhandenen Angaben wird die apomiktische 
Fortpflanzung von Unterschieden in karyologischen Erscheinungen bei 
der Bildung des Embryosackes und der Embryoentwicklung begleitet. 
Während einige Arten von Alchemilla (MuRBEck 1901) und Chondrilla 
(PoDDUBNAJA-ARNOLDI 1933) sich parthenogenetisch fortpflanzen, ist 
bei Hieracium (ROSENBERG 1906, 1917) und Allium (HABERLAND 1923; 
MovıLevskı 1930) Aposporie und Polyembryonie beobachtet worden. 
Im Hinblick auf die von uns verwendete Terminologie wollen wir uns 
nicht mit der Analyse der verschiedenen Auffassungen über das Vor- 
kommen von Apomixis befassen (WINKLER 1908, 1920: Ernst 1918: 
ScHNARF 1929; RosENBERG 1930). Doch halten wir für notwendig, 
gleich von vornherein zu bemerken, daß wir von der Auffassung WINKLERs 
ausgegangen sind, wonach die apomiktische Fortpflanzung alle Fälle 
ven Zeugung einschließt, bei denen keine Verschmelzung von zwei Kernen 
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bzw. zwei Zellen beobachtet wurde. Die Parthenogenesis hingegen ist die 
apomiktische Bildung eines Embryos, der sich aus der Eizelle entwickelt, 
während die Apogamie die Entwicklung des Sporophyten aus somatischen 
Zellen des Gametophyten ist. Die Aposperie ist die Entwicklung einer 
somatischen Zelle des Sporophyten und nicht der Spore zum Gameto- 
phyten. Die nuzellare oder adventive Embryonie umfaßt die Fälle, in 
denen sich der Embryo direkt aus einer Zelle des Nuzellus oder des 
Integumentes bildet. Polyembryonie dagegen ist das Auftreten von 
zwei oder mehr Embryonen in einer und derselben Samenanlage. 


Material und Methode. 
Zwischen den in Tabelle 1 angegebenen Arten wurden in den Jahren 
1933, 1934 und 1935 Kreuzungen nach dem Schema, wie in Tabelle 1 
angegeben, vorgenommen. 






























































Tabelle. 
3 3 g8|21À 3 s/s 
Ne Be Seo 
SEE : ESS IS S|ÈlSISIS 
R B a3/5/3/8|je|j</5|8|*® 
See feleSielSl/el ele elalela 
& Ta à RAP Miata la a |® 
2n | 14] 14] 28 | 28 | 56 | 84] 28 | 14| 28 | 28 | 42| 28 | 56 | 28 | 28 
1. P. geoides . . 14 h|olololfo|jui|x|ololololololo 
2. P. rupestris . . |14|h ofolulolololoixix|lolololo 
3 P: «ls >: 42810] 0 olu|lolololololololololo 
4. P. tormentilla . |28'ujoju ulololololiolololololo 
5. P. curdica - 156/0l01l01!0 ulm/ojojoju/mimio|o 
6. P. gracilis .184|ix/ujo/o|o o[o|ololololololo 
7. P. multifida. . |8|ojo|jujo/|m|o o|lmjo/m/jo/u/x|o 
8. P. arguta -11410/!0/j0/0/|0)j0|jo o/Jujo/juju/mjo 
9. P. visianii 2383|ojo|j|ojo/u/jujo|o ololololxlih 
10. P. anserina . . 128) 0 |0|0|—|—|—|01|01|0 olojo|j—|— 
11. P. argentea . . |42!0|0|0|o|mix|oloimlu m|o|m|o 
LE? . 128|/o0lo0olololulolololul|olu ololo 
13. P. bifurca 56/x|x|x|ololu|ul|u|ul|ul|ulu À à : 
14. P. recta .I23lululolul}ul|olju|olu|—|m}olix u 
15. P. hirta . [28/—]—]—|mimluimio|u|—|mimimlu 
— = nicht ausgeführte Kreuzungen; u = nicht gekeimte Samen; 
o = erfolglose Kreuzungen; m = mütterliche Nachkommen; 
h = echte Hybriden; x — noch nicht gesäter Samen. 


Die Hybridisierung ergab fast keinerlei Schwierigkeiten, wenn man 
den Umstand in Betracht zieht, daß die Arten nicht gleichzeitig blühten. 
Die Kastration wurde 2—3 Tage vor dem Öffnen der Blüten vorgenommen, 
indem die Antheren vorsichtig mit einer in absolutem Alkohol sterilisierten 
Pinzette entfernt wurden. Die kastrierten Blüten wurden mit einem Stück- 
chen Pergamentpapier bedeckt. Die Bestäubung wurde 2—3 Tage nach 
der Kastration in dem Moment vorgenommen, als die Blüten voll geöffnet 
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waren. Um eine größere Menge von Pollen zu erhalten, wurden die 
nicht geöffneten Blüten der Vaterpflanzen ins Laboratorium getragen, 
in ein Glas Wasser gegeben und mit einem Glasdeckel getrennt bedeckt. 
Auf diese Weise gaben die Blüten eine reiche Menge Pollen für längere 
Zeit, wodurch die Bestäubung eine erhebliche Erleichterung erfuhr. 

Das Material zur cytologischen Beobachtung wurde teils mit Navaschin- 
lösung, teils mit Carnoylösung fixiert. Je nach ihrer Bestimmung wurden 
die Objekte in verschiedene Dicken geschnitten: Wurzelspitzen 8 u; 
Blütenknospen zur Untersuchung der Meiosis 10—12 u; Knospen zur 
Beobachtung der Embryoentwicklung 15—20 u. In allen Fällen wurden 
die Präparate mit Hämatoxylin HEIDENHAIN gefärbt. 


Experimentelle und eytologische Beobachtungen. 

Der Anzahl ihrer somatischen Chromosomen nach gehören die unter- 
suchten Arten zur polyploiden Serie mit der Grundzahl n = 7 (T1scHLER 
1928 und SuımoToMAI 1929, 1930). Wie aus Tabelle 1 ersichtlich, haben 
P.geoides, P.rupestris und P. arguta :2n = 14 (Abb. 1—3), die Arten 
P. alba, P. tormentilla, P. multifida, P. visianii, P. anserina, P. splendens, 
P.recta und P. hirta 2n = 28 Chromosomen (Abb. 4—11). P. argentea 
hat 2n = 42 (Abb. 12), während P.bifurca und P.curdica 2n = 56 
(Abb. 13—14) Chromosomen haben. Die größte Chromosomenzahl hat 
P. gracilis mit 2n = 84 (Abb. 15). Im Gegensatz zu unseren Angaben 
teilt SHIMOTOMAI (1930) mit, daß die diploide Chromosomenzahl von 
P. multifida 42 ist, von P. recta ebenfalls 42 und von P. gracilis 70. 
Der Unterschied der Chromosomenzahl der genannten 3 Arten, wenn dies 
nicht seinen Grund in verschiedener Bestimmung der Arten hat, würde 
sich vielleicht bei Berücksichtigung des Umstandes erklären, daß bei 
einigen Arten der Gattung Potentilla Biotypen mit verschiedener Anzahl 
somatischer Chromosomen vorkommen (Müntzına 1929, 1931). 

Wie aus Tabelle 1 ersichtlich, waren von 200 Kreuzungen 129 (o) 
ergebnislos. Bei 71 Kreuzungen wurden Samen erhalten, von denen ein 
Teil 1934, der andere Teil 1935 gesät wurde. Samen von 13 Kreuzungen 
(x), die während des gegenwärtigen “ahres 1935 vorgenommen wurden, 
sind noch nicht ausgesät. Von den gesäten Samen sind insgesamt 21 Nach- 
kommen gezogen worden. Die Samen der übrigen 37 Kreuzungen sind 
nicht aufgegangen (u), sei es wegen schwacher Entwicklung und zu 
geringer Anzahl, sei es aus anderen Gründen. Nur 3 der erhaltenen 
Nachkommen zeigen deutlich hybride Natur, indem sie, was den morpho- 
logischen Charakter anbelangt, eine Zwischenstellung den beiden Eltern 
gegenüber einnehmen. Diese Nachkommen, auf der Tabelle unter h be- 
zeichnet, wurden aus Kreuzungen von P.geoides und P.rupestris, P. 
rupestris und P. geoides sowie P. visianii und P. hirta gewonnen. Die 
Nachkommen der ersteren beiden reziproken Kreuzungen sind vollkom- 
men identisch. Die 42 von beiden Nachkommen zusammen gezogenen 
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Pflanzen gleichen einander und stellen ein Mittelding zwischen den 
Elternpflanzen dar. Die Eltern P. geoides und P. rupestris unterscheiden 
sich durch zahlreiche morphologische Merkmale, doch erscheint der 
Unterschied am klarsten bei den Bliiten und Knospenformen. Wahrend 
P. rupestris eine weit geöffnete Blüte mit rein weißen Kronenblättern 
hat und ihre Blütenknospen stark zugespitzt sind, blüht P. geoides mit 
geschlossenen Blüten, hat gelbgrüne Kronenblätter und runde Blüten- 
knospen. Die Hybride dieser beiden Arten blüht mit halbgeschlossenen 
Blüten. Ihre Kronenblätter haben einen schwach gelbgrünen Grund 
und die Blütenknospen sind schwach zugespitzt. An den Wurzelspitzen 
der beiden Elternpflanzen zählt man 14 Chromosomen, und die Meiosis 
in den Polilenmutterzellen verläuft vollkommen regelmäßig. Die Hybride 
hat gleichfalls 14 somatische Chromosomen, regelmäßige Meiosis und ent- 
wickelt nach dem Verblühen zahlreiche Samen. 

Die Kreuzung P.visianü x P. hirta ergab nur eine Pflanze, welche 
ihren morphologischen Merkmalen nach ein Mittelding zwischen den 
beiden Eltern war. P. visianii hat gefiederte Blätter mit etwa 10 doppelten 
Gliedern, während P. hirta fingerférmige Blätter mit 5 Gliedern hat. 
Die Blätter der Hybride sind gefiedert mit 7 Gliedern, ähnlicher den 
Gliedern der P. hirta. Auch diese Hybride war fertil. 

Die Nachkommen der übrigen 18 Kreuzungen stellen vollkommen den 
Muttertyp dar. In der folgenden Tabelle 2 sind sie aufgeführt und ist 
auch darauf hingewiesen, wieviele Samen bei der jeweiligen Kreuzung 
erzielt wurden, und aus wievielen Pflanzen jede Nachkommenschaft 


besteht. 











Tabelle 2. 
Erhal- Ge- Erhal- Ge- 

wen in 
l. argentea x visianii 20 | 12 10. curdica x splendens| 32 | 20 
2. argentea x curdica 36 | 10 37 11. curdica x multifida | 12 4 126 
3. argentea x splendens | 29 | 10 12. curdica x bifurca 8 2 
4. argentea x recta 16 5 13. hirta x multifida 12 7 
5. recta X argentea 40 | 28 14. hirta x curdica 8 2 
6. multifida x argentea 32 24 | 15. hirta x tormentilla 14 5144 
7. multifida X curdica 20 | 12146 | 16. hirta x bifurca 12 7 
8. multifida x visianit | 16 | 10] | 17. hirta x splendens | 16 | 7 
9. arguta x recta 18 7 18. hirta x argentea 28 16 

















Das Erscheinen dieser Nachkommen kann nicht durch eine etwa er- 
folgte Kreuzung erklärt werden, da bei keinem Nachkömmling irgendein 
Abweichen vom Muttertyp festzustellen war. Jedes Individuum er- 
scheint seinen morphologischen Kennzeichen nach und gemäß der 
Meiosis der Pollenmutterzellen, sowie in seiner Chromosomenzahl, voll- 
kommen identisch mit der Mutterpflanze. So sind z. B. bei der Kreuzung 
von P.hirta mit einigen Arten, die sich durch verschiedene Anzahl 
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ihrer Chromosomen unterscheiden (P. multifida, 2n = 28; P. argentea, 
2n=42; P.curdica, 2n = 56; P.tormentilla, 2n — 28; P.bifurca, 
2n = 56), die erzielten Nachkommen vollkommen einander gleich und 
identisch mit der Mutterpflanze. Die diploide Chromosomenzahl, die 
stets für zwei Pflanzen jeder Nachkommenschaft festgestellt wurde, war 
immer 28, gleich der diploiden Chromosomenzahl von P.hirta. Die 
Meiosis der Pollenmutterzellen einiger Nachkommen verläuft wie bei 
der Mutterpflanze. Andererseits ergaben die reziproken Kreuzungen 
unter Arten, die sich ihrer Chromosomenzahl nach unterscheiden, 
(23 curdica [56] x $2 multifida [28]; 23 recta [28] x 49 argentea [42]) 
Nachkommen, deren Individuen jeweils die morphologischen Merkmale 
und die Chromosomenzahl der Mutterpflanze aufwiesen. 

Analoge Fälle sind über die Gattung Fragaria, die der Potentilla 
nahesteht, angegeben worden. Durch die Kreuzung von F. virginiana 
mit F.elatior wird eine echte Hybride erzielt, die der Vaterpflanze 
ähnelt. Volle Identität zwischen der Hybride und der Vaterpflanze 
fehlte, da die Hybriden steril waren und die Anzahl ihrer somatischen 
Chromosomen, die Summe (35) der haploiden Chromosomenzahl der 
beiden Eltern betrug (n = 7 + n = 28). So wurden, wie bei Potentilla, 
durch die Kreuzung von F. vesca mit F. elatior ; F. vesca x F. virginiana: 
F.elatior x F.vesca; F.elatior x F. Chiloensis und dgl. (MILLARDET 1894) 
Nachkommen erzielt, die vollkommen mit der Mutterpflanze identisch 
sind. Anfangs wurde angenommen, daß es sich auch in diesem Falle um 
wirkliche Hybriden handle. Neuere Prüfungen haben jedoch ergeben, 
daß die Nachkommen der erwähnten Kreuzungen keinen hybriden Ur- 
sprung haben. MANGELSDORF, East (1927) und IcHısıma (1930) nehmen 
an, daß die Nachkommen dieser Kreuzungen einer Selbstbestäubung 
zu verdanken sind, oder daß die erzielten Pflanzen das Ergebnis apo- 
miktischer Entwicklung (Pseudogamie) seien. Letzthin erscheint sogar 
die Frage der patroklinen Bastarde bei Fragaria, wie die der erwähnten 
Kreuzung F. virginiana x F. elatior in neuem Lichte, nachdem IcH1JIMA 
(1930) in der Nachkommenschaft dieser Kreuzung eine Pflanze mit der 
diploiden Chromosomenzahl 2 n = 56 fand, was der Chromosomenzahl 
der väterlichen Pflanze entspricht. 

Man könnte nun vielleicht annehmen, daß die von uns erhaltenen 
mütterlichen Nachkommen auf Grund unerwünschter Selbstbestäubung 
oder durch apomiktische Fortpflanzung entstanden waren. Da die 
Kastration der Blüten bei der Kreuzung sehr vorsichtig vorgenommen 
wurde, erscheint uns eine derart große Anzahl unerwünschter Selbst- 
bestäubungen unerklärlich. Besonders unwahrscheinlich ist, daß un- 
erwünschte Selbstbestäubung bei der Kreuzung von P. hirta mit den 
übrigen Arten vorlag, denn ein solcher Fall müßte bei der erhaltenen 
Nachkommenschaft in Erscheinung treten. Die Meiosis in den Pollen- 
mutterzellen von P. hirta verläuft sehr unregelmäßig. Während der 
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heterotypischen Metaphase wurden univalente Chromosomen (Abb. 17) be- 
obachtet, die durch heterotypische Anaphase sich unregelmäßig zwischen 
den Pollen verteilen (Abb. 18, 20) oder verstreut im Plasma der Zellen 





Abb. 17—25. Verschiedene meiotische Stadien in den Pollenmutterzellen von P. hirta. 
Vergr. etwa 1450 mal. 


verbleiben (Abb. 19) und während der zweiten Teilung sich längsspalten 
(Abb. 23). Aus diesem Grunde ist während der späten Telophase eine 
verschiedene Anzahl Chromosomen, die im Kern der künftigen Pollen 
eingeschlossen sind, zu beobachten (Abb. 24). Die zweite Teilung 
verläuft gleichfalls mit gewissen Unregelmäßigkeiten (Abb. 22), und 
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manchmal wird die Erzeugung von Pentaden (Abb. 25) beobachtet. Es ist 
klar, daß ein durch eine solche Reduktionsteilung erhaltener Pollen keine 
gleiche Chromosomenzahl enthält, und somit müßte bei Selbstbestäubung 
eine Nachkommenschaft erwartet werden, die aus chromosomalen Aber- 
ranten, die sich morphologisch unterscheiden, bestiinde. Von den 
Kreuzungen zwischen P.hirta und den übrigen Arten sind 6 Nach- 
kommen entstanden, von denen insgesamt 44 Pflanzen aufgezogen wurden. 
Diese Pflanzen sind jedoch einander vollkommen gleich und identisch mit 
der Mutterpflanze. Unter Berücksichtigung des unregelmäßigen Verlaufs 
der Meiosis bei P. hirta läßt das Fehlen des Aufspaltens bei der Nach- 
kommenschaft darauf schließen, daß sie nicht das Produkt unerwünschter 
Selbstbestäubung ist. 

Das Fehlen unerwünschter Selbstbestäubung wurde überprüft durch 
einen besonderen Versuch. Es wurden von P. hirta etwa 80 Blüten kastriert 
und ein Viertel dieser Blüten ohne irgendeine Auswahl mit dem Pollen 
von P. argentea bestäubt, ein anderes Viertel mit dem Pollen von P. tormen- 
tilla, während etwa 40 Blüten unbestäubt gelassen wurden. Während die 
bestäubten Blüten reichlich Samen hervorbrachten, wurde in den un- 
bestäubten Blüten kein einziger Samen erzielt. Der gleiche Versuch 
wurde mit gleichem Ergebnis bei Bestäubung von P. multifida durch 
P.curdica und P.argentea ausgeführt. Die Kastrationsversuche be- 
weisen folglich, daß die Nachkommen unserer Kreuzungen nicht auf 
unerwünschte Bestäubung zurückzuführen sind, sondern daß in diesem 
Falle das Vorhandensein apomiktischer Entwicklung angenommen werden 
muß. Andererseits beweisen diese Versuche, daß der fremde Pollen 
irgendeinen stimulativen Einfluß auf die Bildung des Embryos ausüben 
muß, da nur von den bestäubten Blüten Samen erhalten wurden. 

Das Vorhandensein einer apomiktischen Fortpflanzung bei der Gattung 
Potentilla wird jedoch noch weit sicherer durch folgende Beobachtung 
bestätigt. Wir fanden unter den Arten des botanischen Gartens deı 
landwirtschaftlichen Fakultät in Sofia eine vollständig sterile Pflanze, 
in deren Wurzelspitzen 2 n = 63 Chromosomen (Abb. 16) gezählt wurden. 
Ihrem Äußeren nach ähnelt diese Pflanze sehr stark der P. argyrophylla 
und P. atrosanquinea, nur daß sie gelb blüht. Im Sommer 1933 ergaben 
einige ihrer Blüten, wahrscheinlich durch Insektenübertragung von 
fremdem Pollen, Samen, von denen wir eine Nachkommenschaft von 
22 Individuen aufzogen, die vollkommen einander glichen und mit der 
Mutterpflanze identisch waren. Die diploide Chromosomenzahl von etwa 
10 Individuen dieser Nachkommenschaft betrug gleichfalls 2n = 63. 
Seit 2 Jahren sind die Nachkommen, wie die Mutterpflanze, die zusammen 
gepflegt werden, steril. Es ist folglich klar, daß die beschriebene mütter- 
liche Nachkommenschaft apomiktische Herkunft besitzt. 

Die Ergebnisse der experimentellen Beobachtungen beweisen, daß 
drei der untersuchten Arten (P. geoides, P. rupestris und P. visianii) sich 
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geschlechtlich fortpflanzen. Ob diese Arten sich auch apomiktisch zu 
entwickeln vermögen, ist nicht völlig geklärt; doch ist für die Arten 
P. argentea, P. curdica, P. multifida, P. recta, P. arguta und P. hirta be- 
wiesen, daß sie sich apomiktisch fortpflanzen, wobei die stimulative 
inwirkung des Pollens die Embryobildung verursacht. Die Fort- 
pflanzungsweise der übrigen 6 Arten bleibt unklar wegen des Fehlens 
genügender Nachweise. Die Samen, die durch Kreuzung dieser Arten 
erzielt wurden, keimten nicht, und es entzieht sich unserer Kenntnis. 
ob hierfür die genetische Konstitution der Samen oder technische Gründe 
die Ursache bilden. 

Ähnliche Ergebnisse bezüglich der Fortpflanzung der Gattung Poten- 
tilla hat auch MÜNTzING (1928, 1931) erzielt, als er einige Formen von 
P. argentea, P. collina, P. Taber tani und P. Grantzii untersuchte. 
Ein Teil dieser Formen war vollständig fertil, während andere teilweise 
oder völlige Pollensterilität aufwiesen. Aus der Kreuzung dieser Formen 
sind mit den Mutterpflanzen identische Nachkommen erzielt worden, die in 
zweiter Generation konstant blieben. Kastrationsversuche haben gezeigt, 
daß diese Nachkommen ein Produkt apomiktischer Entwicklung sind. 
Auf Grund dieser Befunde, wie cytologischer Beobachtungen der soma- 
tischen Chromosomen und der Meiosis der Pollenmutterzellen, ist MÜNTzING 
der Meinung, daß einige Arten der Gattung Potentilla sich durch Pseudo- 
gamie fortpflanzen. Er legt in diesen Begriff den von FockE (1881) 
gegebenen Sinn, daß Pseudogamie die parthenogenetische Entwicklung 
der unbefruchteten Eizelle zum Embryo unter dem stimulativen Einfluß 
des fremden Pollens sei. 





Beobachtungen der Embryoentwicklung. 

Um uns besser über den Charakter der apomiktischen Fortpflanzung 
der Gattung Potentilla zu unterrichten, haben wir deren Embryoentwick- 
lung untersucht, allerdings nur bei den Arten P. multifida, P. hirta und 
teilweise P. geoides. Etwa 30 Blüten von P. multifida wurden mit dem 
Pollen von P.curdica bestäubt und ebensoviele Blüten wurden isoliert 
und der Selbstbestäubung überlassen. Die für die Versuche bestimmten 
Blütenknospen wurden der Reihe nach je nach 12 Stunden fixiert. Die 
Embryoentwicklung bei P. hirta wurde gleichzeitig bei mit Pollen von 
P. argentea bestäubten Blüten, bei selbstbestäubten und bei kastrierten 
unbestäubten Blüten beobachtet. Die Blütenknospen, die zur Prüfung 
herangezogen wurden, fixierten wir nach einem bestimmten Zeitraum, 
um die ersten Anzeichen des Erscheinens und der Entwicklung des 
Embryos festzuhalten. Die Beobachtungen bei P. geoides erstreckten 
sich nur auf selbstbestäubte Blüten. 

Das Studium der Blütenknospen von P. multifida stellte sich als sehr 
interessant dar. Weder in den mit fremdem Pollen bestäubten noch in den 
selbstbestäubten Blüten wurden Überbleibsel der Pollenschläuche in der 
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Mikropyle oder über dem oberen Teil des Embryosackes beobachtet, 
wie dies sehr klar bei der amphimiktischen Art P.geoides beobachtet 
wurde. Bei P. multifida keimt der auf die Narbe gefallene Pollen, doch 
scheint der Pollenschlauch seine Entwicklung vor der Erreichung der 
Mikropyle einzustellen. Eine wirkliche Befruchtung erfolgt demnach 
weder nach erfolgter Selbstbestäubung noch nach fremder Bestäubung. 
Auf Grund dieser Beobachtung, sowie nach den Ergebnissen unserer 
Kreuzungen sind wir geneigt anzunehmen, daß P. multifida eine obligat 
apomiktische Art ist. 

Da die Entwicklung des Embryos auf gleiche Weise mit fremdem 
Pollen wie bei selbstbestäubten Blüten vor sich geht, ist auch deshalb 
schon auf den obligaten Charakter der apomiktischen Fortpflanzung 
von P. multifida zu schließen. In beiden Fällen tritt der Embryo einige 
Tage nach der Bestäubung auf, wobei im ersten Entwicklungsmoment 
eine nuzellare Polyembryonie beobachtet wird. Ein solcher Fall ist in 
Abb. 1 (Tafel VII) dargestellt. Man kann leicht 3 getrennte Embryonen 
unterscheiden, die nahezu gleichzeitig aus den nuzellaren Zellen nahe 
der Mikropyle entstehen. In anderen Fällen haben wir zwei bis drei 
Embryonen in einer Samenanlage stets im oberen Teil des Embryosackes, 
und zwar in der Gegend des Eiapparates um die Mikropyle herum, be- 
obachtet. Es scheint, daß die kleinen und später erscheinenden Em- 
bryonen bald nach ihrem Entstehen degenerieren, da in den älteren Samen- 
anlagen nur ein einziger kräftig entwickelter Embryo zu finden ist. 

Was die apomiktische Fortpflanzung anbelangt, so stimmen diese Be- 
obachtungen der Embryoentwicklung von P. multifida mit den Versuchs- 
ergebnissen überein. Auf Grund dieser Beobachtungen können wir den 
Charakter der Apomixis aber noch nicht sicher feststellen, da wir nicht 
die Möglichkeit hatten, die Bildung der Makrosporen und die Embryosack- 
entwicklung zu beobachten. Jedoch scheint Nuzellarembryonie die 
höchstwahrscheinliche Fortpflanzungsweise zu sein. 

Es ist interessant festzustellen, daß auch bei P. geoides, bei welcher 
die experimentelle Prüfung beweist, daß sie sich amphimiktisch ent- 
wickelt, Beweise für das Vorhandensein apomiktischer Entwicklung vor- 
liegen. Die Versuchsergebnisse beweisen, daß die Befruchtung bei dieser 
Art regelmäßig verläuft. Zu dem gleichen Schluß führen auch die Be- 
obachtungen über die Embryoentwicklung, da fast stets Reste des Pollen- 
schlauches im oberen Teil des Embryosackes oder in der Mikropyle be- 
obachtet wurden (Abb. 2, Tafel VII). Für gewöhnlich entwickelt sich der 
Embryo aus der befruchteten Eizelle, jedoch werden auch, obgleich 
selten, Embryonen nuzellaren Ursprungs beobachtet. In den Abb. 2 und 3 
(Tafel VII) sind zwei aufeinander folgende Schnitte einer Samenanlage 
eines solchen Falles wiedergegeben. Im ersten Schnitt (Abb. 2, Tafel VII) 
ist der zweizellige Embryo sichtbar, der aus der Eizelle entspringt. Im 
zweiten Schnitt ist deutlich ein Embryo erkennbar (Abb. 3, Tafel VTI), 
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der aus der Wand des Embryosackes entspringt. Das Vorhandensein 
von Nuzellarembryonie bei P. geoides läßt die Annahme zu, daß diese 
Art sich sowohl geschlechtlich als auch apomiktisch fortpflanzt. 

Amphiapomiktische Arten sind bei der Gattung Hieracium bekannt, 
wie auch bei der Potentilla nahestehenden Gattung Rubus. Nach An- 
gaben LipForsss (1914) ist Rubus nemoralis eine Art, welche mit Rubus 
caesius gekreuzt, sowohl eine Nachkommenschaft von echten Hybriden 
ergibt, welche in der zweiten Generation aufspaltet, als auch eine solche, 
die mit der Mutterpflanze identisch ist und in den nachfolgenden Gene- 
rationen konstant bleibt. Zur Erklärung des gleichzeitigen Vorhanden- 
seins apomiktischer und geschlechtlicher Fortpflanzung in diesem Falle 
nimmt Baur (1914) an, daß Rubus nemoralis zwei Arten Eizellen er. 
zeugt. Die eine Art Eizelle ist normal und erzeugt nach der Befruchtung 
hybride Nachkommen. Der andere Typ Eizelle entwickelt sich partheno- 
genetisch unter dem Einfluß von fremdem Pollen und ergibt mutter- 
gleiche Nachkommen. Im Zusammenhang hiermit hält WINKLER (1920) 
jedoch die Möglichkeit nicht für ausgeschlossen, daß die mit der Mutter- 
pflanze identischen Exemplare durch nuzellare oder Adventivembryonie 
entstanden seien. Gemäß unseren experimentellen Beobachtungen pflanzt 
sich P. geoides geschlechtlich fort. Aus der Kreuzung von P. geoides mit 
P. rupestris wurde eine reine hybride Nachkommenschaft erhalten. Es 
muß jedoch bemerkt werden, daß diese Nachkommenschaft nur aus 
16 Pflanzen bestand. Wir wissen nicht, ob bei Aufzucht einer zahl- 
reicheren Nachkommenschaft sich nicht auch der Mutterpflanze gleiche 
Exemplare zeigen würden. Wenn der Umstand berücksichtigt wird, 
daß wir Nuzellarembryonie bei P.geoides, wenn auch nur in seltenen 
Fällen, beobachtet haben, so erscheint uns die Auslegung WINKLERs 
für den Rubus-Fall in bezug auf die Fortpflanzungsvorgänge bei P. geoides 
als sehr wahrscheinlich. 

Die Embryoentwicklung bei P. hirta verläuft auf gleiche Weise bei den 
mit fremdem Pollen bestäubten, wie bei den selbstbestäubten Blüten. Es 
hat den Anschein, als ob in beiden Fällen eine wirkliche Befruchtung 
nicht stattfände, da der Pollenschlauch die Mikropyle nicht erreicht. 
Dieser Umstand, mit den Kreuzungsbefunden und Beobachtungen der 
Meiosis der Pollenmutterzellen verglichen, spricht zugunsten einer 
obligat apomiktischen Fortpflanzung. Bei der Bildung des Embryosackes 
von P. hirta verdienen gewisse Tatsachen erwähnt zu werden. So werden 
manchmal in ein und derselben Samenanlage zwei getrennte, vollkommen 
entwickelte Embryosäcke beobachtet (Abb. 4, Tafel VII). Es scheint, daß 
in einigen Fällen die Bildung von zwei Embryosäcken nahezu gleich- 
zeitig erfolgt. Die Abb. 5 und 6 (Tafel VII) stellen eine Samenanlage dar, 
in welcher an zwei verschiedenen Stellen die Bildung von Embryosäcken 
zu beobachten ist. Die Kerne des einen Embryosackes (Abb. 5, Tafel VIT) 
befinden sich im Zustande der Teilung, während die Kerne des anderen 
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(Abb. 6, Tafel VII) im Ruhestadium sind. In anderen Samenanlagen 
wiederum erscheint der eine Embryosack viel früher entwickelt als der 
andere. So sind in Abb. 7 (Tafel VII) neben dem vollständig entwickelten 
Embryosack die ersten Anfangsstadien eines zweiten zu sehen. Mit 
dem Heranwachsen der Samenanlage degeneriert der eine Embryosack, 
und mit dem Erscheinen des Embryos ist nur noch ein Embryosack 
zu erkennen. Dieser Degenerationsvorgang deutet stark auf Vorhanden- 
sein von Aposporie hin, und zwar muß dabei erwähnt werden, daß 
FORENBACHER (1913) Aposporie bei P. sylvestris (tormentilla), obgleich 
autonom, beobachtete. 

Der Embryo von P. hirta in mit fremdem Pollen bestäubten und selbst- 
bestäubten Blüten entwickelt sich gewöhnlich aus jenen Kernen, die dem 
Eiapparat eines normalen Embryosackes entsprechen. Manchmal ist 
jedoch die Bildung von adventiven Embryonen zu beobachten, wie dies 
Abb. 8 (Tafel VII) zeigt. 

Bei der Untersuchung der kastrierten unbestäubten Blüten dieser 
Art konnten wir in keinem Falle die Bildung eines Embryos feststellen. 
Wir schließen daraus, wie aus den entsprechenden Versuchen, daß der 
stimulative Einfluß des Pollens notwendig zur Embryobildung ist. Am 
6. Tage nach der Kastration der unbestäubten Blüten traten an Stelle einer 
Embryobildung im Embryosack Degenerationsvorgänge ein, die durch 
eine Alveolierung der Kerne angedeutet sind. 


Zusammenfassung. 

1. In der vorliegenden Arbeit werden experimentelle und cytologische 
Untersuchungen in bezug auf die Fortpflanzungserscheinungen einiger 
Arten der Gattung Potentilla mitgeteilt. An 15 Arten dieser Gattung 
wurde die diploide Chromosomenzahl festgestellt. 

2. Die Ergebnisse’ der Kreuzungen dieser Arten in allen möglichen 
Kombinationen haben den Beweis ergeben, daß bei einigen davon die 
Fortpflanzung eine apomiktische ist. Die entsprechenden cytologischen 
und experimentellen Untersuchungen sprechen zugunsten dieser Auf- 
fassung und beweisen, daß in diesem Falle die apomiktische Fortpflanzung 
auf Nuzellarembryonie, stimuliert durch das Wachstum sowohl von frem- 
dem wie von eigenem Pollen, zurückzuführen ist. 

3. Es liegen cytologische Beweise dafür vor, daß bei der amphimiktisch 
sich fortpflanzenden Art P.geoides auch Nuzellarembryonie vor- 
kommen kann. 
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Erklärung der Abbildungen auf Tafel VII. 


Die Aufnahmen 1, 2, 3, 4, 7 und 8 wurden mit einem Zeiß Apochr. 8 und Okular 6, 
die Aufnahmen 5 und 6 mit Zeiß Apochr. 2 und Okular 2 hergestellt. Dementsprechend 
haben die Abb. 1, 2, 3, 4, 7 und 8 eine Vergrößerung von 220mal und die Abb. 5 und 6 
eine solche von 350mal. 

Abb. 1. Potentilla multifida (drei Nuzellarembryonen). 

Abb. 2. Potentilla geoides (ein zweizelliger Embryo und daneben eine von den 
Synergiden. Weiter oben sind Reste des Pollenschlauches sichtbar). 

Abb. 3. Potentilla geoides. In derselben Samenanlage ein adventiver Embryo. 

Abb. 4. Potentilla hirta. Zwei Embryosäcke in ein und derselben Samenanlage, 
mit entwickeltem Eiapparat. 

Abb. 5. Potentilla hirta. Die Embryosackentwicklung in zwei Kernstadien. 

Abb. 6. Potentilla hirta. Die Embryosackentwicklung in zwei Kernstadien. 

Abb. 7. Potentilla hirta. Zwei Embryosäcke in derselben Samenanlage. Der 
cine vollkommen entwickelt, der andere, links unten, im Zweikernstadium. 

Abb. 8. Pctentilla hirta. Reste des degenerierten Eiapparates. Seitwärts ein 
adventiver Embryo. 





Kurze Mitteilungen. 


(Aus dem Botanischen Institut der Universität Köln.) 


ÜBER DEN ENDOSPERMWUCHSSTOFF UND 
DIE WUCHSSTOFFPRODUKTION DER KOLEOPTILSPITZE. 


Von 
R. Pout. 


(Eingegangen am 17. August 1935.) 


Durch die Abfangmethode des Wuchsstoffes nach WENT war die 
Möglichkeit gegeben, den Wuchsstoff auch in grünen Pflanzen nachzu- 
weisen, und eine quantitative Bestimmung durchzuführen. Dabei hat 
sich ein gewisser Unterschied gezeigt in der Wuchsstoffproduktion in 
grünen Pflanzen und der in Koleoptilen, insbesondere in der Abhängig- 
keit vom Licht. THIMANN und Sxooe (1934) konnten aus Vicia faba- 
Sprossen und jungen Blättern nur im Licht Wuchsstoff auffangen ; 
bei einer Verdunkelung der Versuchspflanzen trat eine Verminderung 
bis fast vollständige Einstellung der Wuchsstoffbildung ein. Ebenso 
zeigten Raphanus-Keimlinge, mit denen J. VAN OVERBECK (1933) arbeitete, 
bei einer Adaptation von 10 Stunden im Dunkelzimmer eine Verringerung 
der Wuchsstofferzeugung der Kotyledonen. Eine Ausnahme machten 
sehr junge Pflanzen. In grünen, dem Tageslicht ausgesetzten Kotyledonen 
fand eine erhöhte Wuchsstoffproduktion unter Einfluß des Lichtes statt. 
Das Vermögen des Hypokotyls aber, auf Wuchsstoff zu reagieren, ver- 
hält sich im Dunkeln anders als im Licht; und zwar ist das Wachstum 
im Licht proportional dem Quadrat der Wuchsstoffbildung, im Dunkel 
dagegen linear abhängig. Dasselbe finden THIMANN und Sxooe (1934): 
„Ihe response of stem to growth substance is greater in the dark than 
in the light“. Navez (1933) fand bei Lupinus albus-Keimlingen eine um 
50% höhere Wuchsstoffproduktion der Lichtpflanzen, deren Kotyledonen 
ergrünen, gegenüber der der Dunkelpflanzen. Weiterhin sollen die Dunkel- 
pflanzen eher ihr Wachstum einstellen, bevor noch die gesamte Reserve- 
substanz der Kotyledonen aufgebraucht ist. Direkt oder indirekt muß 
also die Wuchsstofferzeugung grüner Pflanzen mit der Photosynthese 
zusammenhängen. 

Anders verhält sich die Wuchsstoffproduktion in der Koleoptil- 
spitze. Hier ruft eine Belichtung eine wenn auch nur geringe Verminde- 
rung der Wuchsstoffbildung hervor (WENT 1928; H. G. pu Buy 
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1933; C. van DırLewyn 1927). Während also das Licht in der grünen 
Pflanze fördernd auf die Wuchsstofferzeugung wirkt, verringert es in 
der Koleoptile die Wuchsstoffabgabe der Spitze. Es kann sich also in 
beiden Fällen nicht um das gleiche Phänomen handeln. 

Eine Koleoptile vermag, von der Quellung an im Dunkel gehalten, 
dauernd Wuchsstoff zu erzeugen. Sie steht damit im Gegensatz zu 
den verdunkelten grünen Pflanzen, die keinen Wuchsstoff mehr neu 
bilden, sondern nur noch den vorher im Licht erzeugten Wuchsstoff 
verbrauchen. Oder aber die Koleoptile zehrt ebenso von einem Rest- 
wuchsstoff (Reservewuchsstoff), der dem Samen beigegeben ist. Damit 
wäre aber die Wuchsstoffproduktion in der Koleoptilspitze keine wahre 
Produktion, sondern nur eine Wuchsstoffaktivierung. CHOLODNY (1935) 
konnte nun im Endosperm der Avena-Karyopse einen Wuchsstoff finden, 
den er mit Blastanin bezeichnet. „Dieser Wuchsstoff, der in enormer 
Menge vorhanden ist, wird in den ersten 48 Stunden der Keimung fast 
ohne Rest von dem Embryo begierig absorbiert.‘‘ CHoLopny schließt 
daraus, daß dieses ,,Keimungshormon“ eine besondere Bedeutung für 
die ersten Keimungsstadien hat. 

Durch folgende Versuche aber kann gezeigt werden, daß auch das 
Wachstum der Koleoptile abhängig ist von der Wuchsstoffmenge im 
Endosperm. Da der Endospermwuchsstoff durch die Aleuronschicht 
nicht in Wasser herausdiffundieren kann, wurde das Endosperm an der 
entferntesten Stelle vom Embryo von der Samenschale und Aleuron- 
schicht bloBgelegt. Daraufhin wurden die Körner 9 Stunden mit un- 
verletzten bei etwa 20° in destilliertes Wasser gelegt und danach in Filtrier- 
papier und destilliertem Wasser im Dunkelzimmer kultiviert. Als nach 
8—10 Tagen die Primärblätter die Koleoptilen durchbrochen hatten, 
wurde die Durchschnittslänge der verletzten und unverletzten Pflanzen 
festgestellt. Die Koleoptilen der verletzten Karyopsen waren um 25% 
kürzer geblieben. Da im Quellungswasser nach der WEnTschen Methode 
Wuchsstoff nachgewiesen werden konnte, ist anzunehmen, daß dieser 
dem Endosperm und damit zugleich auch der Koleoptile entzogen 
worden ist. 

Die Verletzung der Aleuronschicht kann nicht die Ursache der Ver- 
kürzung der Koleoptile sein. Es wurden mehrere Versuche durchgeführt, 
in denen die Koleoptillängen von angeschnittenen, aber sogleich wieder 
mit Lanolin abgedichteten Körnern verglichen wurden. Dabei konnte 
nur in einem Fall eine Verkürzung der Koleoptilen von angeschnittenen 
Karyopsen von 3% festgestellt werden. Ebenso kann ein Befall von 
Bakterien nicht vorliegen, da von Bakterien befallene Keimlinge in 
den ersten Stadien der Keimung verkümmerten. (Die Wundstelle der 
Karyopsen wurde nach der Wässerung sogleich mit Lanolin abgedichtet.) 

Da die vorher beschriebene Extraktion des Wuchsstoffes auf dem 
Wege der Diffusion vor sich geht, wurde das Diffusionsgefälle dadurch 
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erhôht, daB die Kôrner abwechselnd zur Quellung zwei Stunden in 
destilliertes Wasser und zum Wasserentzug eine Stunde in eine zwei 
molare Zuckerlösung gelegt wurden. Durch diese Behandlung konnte 
eine Verkürzung von 38% derjenigen Koleoptilen erreicht werden, deren 
Karyopsen an mehreren Stellen mit einer Nadel angestochen waren. 
Angeschnittene keimten zum größten Teil überhaupt nicht mehr aus 
oder verkümmerten schon sehr früh. 


Am besten gelang die Wuchsstoffextraktion aus dem Endosperm 
mit Hilfe eines elektrischen Potential. Die in der vorher beschriebenen 
Weise angeschnittenen Körner wurden nach einer geeigneten Methode 
in ein elektrisches Feld gelegt, so daß die Schnittfläche der angeschnittenen 
Karyopse an der Anode, der Embryo an der Kathode lagen. Der durch- 
fließende Strom betrug 0,0001—0,0002 Amp. Als Stromquelle wurde 
ein 4-Volt-Akkumulator benutzt. Bei einem Stromdurchfluß von 12 Stun- 
den erreichten die Koleoptilen der so behandelten Körner nur eine 
Länge von 30 mm gegenüber der der unbehandelten von 40 mm. Werden 
die Karyopsen dagegen 24 Stunden extrahiert, so war das Wachstum 
der Koleoptile fast vollständig sistiert. In der Anodenflüssigkeit konnte 
reichlich Wuchsstoff nachgewiesen werden. Die Verkürzung der Koleoptile 
hängt danach allein von der Verringerung des Wuchsstoffes des Endo- 
sperms ab. Denn werden Koleoptilen von extrahierten Karyopsen an 
ihrer Spitze mit Wuchsstoff versehen, so erreichen sie wieder ihre normale 
Länge und verbrauchen dabei auch ihre gesamte Reservesubstanz, die 
sonst bei den verletzten Karyopsen nicht vollständig aufgebraucht wird. 


In weiteren Versuchen wurden die extrahierten Körner kurze Zeit 
in eine Harnwuchsstofflösung gelegt und danach die Wundstelle mit 
einer Harnwuchsstoffpaste abgedichtet. Dabei konnte eine im Parallel- 
versuch 23% betragende Verkürzung bis auf 8% aufgehoben werden. 
Die gleiche Behandlung mit B-Indolylessigsäure zeigte keinen Erfolg. 

Man gewinnt die Ansicht, daß 1. das Wachstum der Koleoptile sowohl 
im Licht als auch im Dunkel von einer bestimmten im Endosperm gegebenen 
Menge Wuchsstoff bestimmt wird, und 2. die Spitze keinen Wuchsstoff 
produziert, sondern nur den Reservewuchsstoff des Endosperms aktivieren 
kann. Die Verkürzung der Lichtkoleoptilen würde darauf zurückzuführen 
sein, daß die Wirksamkeit des Wuchsstoffes oder das Vermögen der Zellen, 
auf Wuchsstoff zu reagieren, im Licht geringer ist als im Dunkel, wie 
THIMANN u.a. es an grünen Pflanzen gefunden haben. Die Zellen der 
Koleoptile verlieren am Licht jedoch nicht die Fähigkeit sich zu strecken. 
Bestreicht man nämlich junge Koleoptilen mit Harnwuchsstoffpaste oder 
B-Indolylessigsäurepaste, so wachsen sie im hellsten Sonnenlicht bis zu 
derselben Größe weiter aus, die sie unbehandelt im Dunkelzimmer 
erreichen. 
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DER MEMBRAN- ODER PORENEFFEKT DES ABSORPTIONS- 
GEWEBES UND SEINE PHYSIOLOGISCHE BEDEUTUNG. 


Von 
A. Ta.-CzasaA 
(Berlin). 


(Eingegangen am 30. September 1935.) 


Meine Untersuchungen über die metachromatischen Färbungen 
pflanzlicher Gewebe mit basischen Farbstoffen (1934) hatten gezeigt, daß 
sich die nichtinkrustierten Zellwände (Zellinwände) mit der Farbe der 
ionisierten Base anfärben (alkalischer Membraneffekt). Im quantita- 
tiven Versuch geht der gesamte Farbstoff als gefärbtes Kation an die 
Zellinwände, während das anorganische Anion quantitativ im völlig 
erschöpften Farbbad zurückbleibt. In Modellversuchen konnte gezeigt 
werden, daß bei diesem Verhalten der Zellinwände die in ihnen enthaltene 
unlösliche Kalziumverbindung für das Auftreten des alkalischen Membran- 
effektes verantwortlich zu machen ist. Durch hydrolytische Dissoziation 
dieser Kalziumverbindung erfolgt an ihrer Oberfläche eine Auflockerung 
des Gitters und damit Anreicherung von Hydroxylionen im Außenschwarm 
der elektrischen Doppelschichte an der Porenoberfläche der Zellwände. 
Diese Hydroxylionenbelegung ist in der Lage, die Farbbase aus dem Farb- 
stoff herauszuspalten und auf dem Wege des Ionenaustausches festzu- 
halten, so daß in der Lösung das anorganische Anion zurückbleibt. 

Es wurde nun in diesem Zusammenhang in den Sommermonaten des 
Jahres 1934 und 1935 das Absorptionsgewebe zahlreicher und ver- 
schiedener niederer und höherer Pflanzen untersucht (verschiedene Algen, 
Pilze, Leber- und Laubmoose, Farne, das Wurzelsystem der höheren 
Pflanzen, aufnehmende Organe submerser Pflanzen, Hydropoten usw.) 
und festgestellt, daß sämtliche absorbierenden Zellen den alkalischen 
Membraneffekt ergeben. Ihre Zellwände färben sich also mit der Farbe 
der ionisierten Farbbase an. Im quantitativen Versuch wurde festgestellt, 
daß wiederum die verschiedensten Pflanzen (Alge, Pilz, höhere Pflanze) 
den Farbstoff als ionisierte Base aufnehmen, während das anorganische 
Anion quantitativ im erschöpften Farbbad zurückbleibt. Aus diesen Ver- 
suchen ist zu folgern, daß die Zellwand der absorbierenden Zellen durch 
den Besitz eines ,,Kalkgerüstes‘‘ zum mindesten einen wesentlichen Anteil 
an der Kationenaufnahme in die lebende Zelle nimmt. 

Bei Verwendung geeigneter Farbstoffe und Objekte (z. B. Spirogyra 
in Toluidinblaulösung) läßt sich im mikroskopischen Bild der Durchtritt 
des Farbstoffes als andersgefärbtes Kation (rote Farbbase) durch die 
Zellwand und seine Wiederumfärbung im Innern der Zelle unmittelbar 
sichtbar machen. 
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Die Hemmung der Farbstoffaufnahme in die lebende Zelle durch 
sog. „blockierte‘‘ Lösungen (BRAUNER 1933) ist die Folge der Absättigung 
der Hydroxylionen der äußeren Ionenbelegung der Membranporen z.B. 
durch Kalziumionen oder Aluminiumionen. Damit verschwinden der 
Poreneffekt dieser Zellwände und ihre Fähigkeit zum weiteren Kationen- 
austausch. Mit Hilfe der schon genannten Modellversuche (Suspensionen 
von Kalziumzitrat usw.) läßt sich zeigen, daß bei Zugabe von Kalzium- 
chlorid-, Aluminiumchlorid- oder anderen Lösungen ebenfalls der Sus- 
pendierungseffekt (WIEGNER) verschwindet. An der Platinelektrode läßt 
sich dann also keine Oberflächenladung der suspendierten Teilchen mehr 
feststellen, oder in Toluidinblaulösung z. B. keine Oberflächenfärbung 
mehr durch die Farbbase. Mit Hilfe dieser Modellversuche lassen sich 
ferner die gewöhnliche Manganspeicherung, Eisenspeicherung, Silber- 
speicherung usw. der Zellwände ebenfalls darstellen und durch den alka- 
lischen Membraneffekt der Zellwände befriedigend erklären. Die lokali- 
sierte Manganspeicherung assimilierender Zellen erfährt auf Grund des 
polarisierten Massenaustausches (ARENS 1933) entsprechende Erklärung. 








(Aus dem Botanischen Institut der Universität Leipzig.) 


EXPERIMENTELLE STUDIEN ÜBER DIE ANAEROBIOSE 
HÖHERER PFLANZEN. 


Von 
Kari PAECH. 


(Eingegangen am 22. August 1935.) 


A. Einleitung. 


Als man vor ungefähr einem Menschenalter anfing, sich recht ein- 
gehend mit dem physiologischen Zustand höherer Pflanzen im sauer- 
stofffreien Raume, speziell mit deren Kohlehydratumsatz, zu beschäftigen, 
begegnete man einer sehr auffälligen, aber allgemein verbreiteten Äthyl- 
alkoholbildung bei allen pflanzlichen Organen. Man sah diesen Weg des 
Zuckerabbaues natürlich von vornherein als eine Hilfsmaßnahme zur 
Energiegewinnung ohne Sauerstoff an. Auf der Suche nach einem kau- 
salen Verständnis der „intramolekularen Atmung‘ kam man aber zu- 
nächst zu ganz entgegengesetzten Antworten auf die Frage, ob die normale 
Atmung mit jener anaeroben direkt zusammenhänge, und ob die letztere 
auf alle Fälle identisch mit der Alkoholgärung der Hefe sein müsse. Erst 
im Anschluß an die Isolierung von Zymase aus den Geweben grüner 
Pflanzen gewann die Auffassung, daß die anaerobe Zuckerspaltung eine 
Vorstufe der normalen Sauerstoffatmung ist, und daß sie im allgemeinen 
mit der alkoholischen Gärung übereinstimmt, die Oberhand, und mit 
einigen Einschränkungen, die z. B. darauf hinweisen, daß der Alkohol 
in den Pflanzen kein normales, sondern ein stabilisiertes Zwischen- 
produkt bildet, wurde sie anerkannt und in die physiologischen Lehr- 
bücher übernommen (KosTYTscHeEw, Bd. 1). In neuester Zeit sind jedoch 
wieder Tatsachen bekanntgeworden, die den genetischen Zusammen- 
hang von Gärung und Atmung bezweifeln bzw. ihn in anderem Lichte 
erscheinen lassen (vgl. LUNDSGAARD 1930). Aber auch schon früher 
störten einige experimentelle Befunde das eindeutige Bild von der an- 
aeroben Phase des Kohlehydratabbaues. So fand StokLasA (1903) bei 
seinen Anaerobioseversuchen stets größere Mengen Milchsäure, und er 
behauptete, daß sie ein echtes Zwischenprodukt des normalen Zucker- 
abbaues sei, aus dem der Alkohol bei Sauerstoffabwesenheit unter gleich- 
zeitiger CO,-Abspaltung hervorginge. Auch nach neueren Untersuchungen 
(SrokLasA 1926) hält er durchaus an dieser Auffassung fest. Die Uber- 
einstimmung der intramolekularen Atmung mit der alkoholischen 
Gärung verneint er also nicht, aber er schreibt ihr einen Weg zu, der 
im pflanzlichen Organismus nicht als gewöhnlich anzusehen ist. Den 
Hauptgrund, die Identität jener beiden Vorgänge anzuzweifeln, bot das 
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wechselnde Verhältnis, in welchem Kohlensäure und Alkohol von höheren 
Pflanzen erzeugt wurden. Während ja bei der reinen alkoholischen 
Zuckergärung ein Quotient Alkohol : CO, gleich 1,04 verlangt wird, 
bewegten sich die experimentell gefundenen Werte in allen Intervallen 
von Null bis zur theoretisch geforderten Höhe (s. KosryrscHew, Bd. 1, 
S. 538). Am merkwürdigsten verhielten sich die Kartoffelknollen, in 
denen trotz einer ausgiebigen Kohlensäurebildung fast kein Alkohol 
auftrat. Man half sich über diese Unebenheiten hinweg, indem man an- 
nahm, daß das überschüssige CO, einem anderen Stoffwechselgebiet ent- 
stammt, oder daß der Alkohol bzw. ein entsprechendes Intermediär- 
produkt zwar entsteht, aber sofort in sekundären Vorgängen zu Stoffen 
weiterverwandelt wird, die der Analyse noch entgangen wären. Neuer- 
dings konnten die Vorgänge in der Kartoffel jedoch soweit geklärt werden, 
daß sie nun auch unbedenklich einer alkoholischen Gärung unterzuordnen 
sind (WETzEL 1933). Daneben hat aber GRÜNBERG (1932) im anaeroben 
Stoffwechsel höherer Pflanzen die Bildung einer organischen Säure wahr- 
scheinlich gemacht, und es ist daher die Frage aufs neue aufgeworfen, 
ob der intramolekulare Kohlehydratumsatz nur zum Teil einer alko- 
holischen Gärung entspricht und im übrigen nach einem anderen Schema 
abläuft. Gerade diese von GRÜNBERG allerdings noch nicht zwingend 
nachgewiesene Säurebildung ließ es lohnend erscheinen, mit biochemi- 
schen Methoden Menge und Art der vermuteten Säure zu bestimmen, 
um durch das Studium einer anaeroben Phase vielleicht Einblick in Vor- 
gänge zu gewinnen, die erst unter vollem Luftzutritt zu Ende verlaufen. 

Nach allem, was man über die Durchlüftung pflanzlicher Organe (vgl. 
Devaux 1891) und über den Einfluß niederer O,-Konzentrationen auf 
die normale Atmung weiß, ist es nicht wahrscheinlich, daß selbst dicke 
Pflanzenteile natürlicherweise jemals unter anaerobe Bedingungen versetzt 
werden, und wir haben uns selbst davon überzeugt, daß vegetative 
Speicherorgane durchaus keine Anhäufung von Alkohol als Zeichen einer 
partiellen Anaerobiose erkennen lassen. Von der biologischen Seite her 
bietet das Problem des Stoffumsatzes ohne Sauerstoff also keine beson- 
deren Reize. Da man aber beobachtet, daß Anaerobiose immer sehr rasch 
zum Absterben der höheren Pflanzen führt, lenkten wir unser Augenmerk 
speziell auf die Todesursachen, soweit sie chemischer Natur sein konnten. 
Wir berücksichtigten deshalb stets den Lebenszustand der Zellen während 
und nach der Anaerobiose und bemühten uns, den Punkt des Absterbens, 
oder besser der irreversiblen Änderung des Plasmas, an Hand einiger zu- 
verlässiger Indizien festzulegen. Es wird sich am Ende zeigen, daß die 
Verschiebung des Stoffwechsels und die Beeinträchtigung des gesamten 
Zellgetriebes so verwickelt ist, daß erst an sehr wenigen Punkten 
eine Durchsichtigkeit der Wirkung des Sauerstoffentzuges gewonnen 
werden konnte. An dieser Stelle sollen vor allen Dingen die Versuchs- 
ergebnisse über die Säurebildung und die Alkohol-Kohlensäureproduktion 
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sowie einige physikalisch-chemische Beobachtungen mitgeteilt werden. 
Uber den Eiweißstoffwechsel bei Sauerstoffausschluß ist im Zusammenhang 
mit weitergehenden Untersuchungen gesondert berichtet worden (1935). 


B. Methodische Angaben. 


Eine vollkommen sauerstofffreie Atmosphäre verschafften wir uns im 
Prinzip auf die gleiche Weise, wie GRÜNBERG (1932).es beschreibt. Für 
unsere besonderen Zwecke bedurfte es aber geeigneter Gefäße, die ohne 
Verlust auch die Analyse der flüchtigen Stoffwechselprodukte gestatteten. 
Mit Rücksicht auf die Alkoholdestillation wurden 500 und 1000 cem 
fassende Rundkolben aus Jenaer Glas mit weitem Hals gewählt. Als 
Verschluß diente ein doppelt durchbohrter Gummistopfen, in welchem 
neben einem rechtwinklig gebogenen Ansatzrohr mit eingeschliffenem 
Hahn zum Evakuieren und Abdestillieren noch ein mit Hahn ver- 
sehener Trichteraufsatz steckte. Zweimaliges Auspumpen dieser Gefäße 
und Füllen mit gereinigtem Stickstoff genügte, um den Sauerstoff 
bis auf die letzten Spuren zu entfernen, denn auch nach längerer Zeit 
konnte keinerlei Bräunung einer alkalischen Pyrogallollösung bemerkt 
werden. Wie GRÜNBERG schon angibt, erleiden die Pflanzen durch das 
Evakuieren allein keinen Schaden. 

Die größte Genauigkeit beim Vergleich der gebildeten Alkohol- und 
Kohlensäuremengen war zu erhoffen, wenn man beide Stoffwechsel- 
produkte aus der gleichen Portion des Versuchsmaterials bestimmt. Das 
gelingt dadurch, daß man nach einer im hiesigen Institut erprobten 
Anordnung beim’ Destillieren des Alkohols eisgekühltes Barytwasser 
vorlegt, in welchem aus aliquoten Teilen beide Verbindungen ana- 
lysiert werden können, Vor der Destillation wurde zum Blattmaterial 
in den abgeschlossenen Kolben durch den Trichteraufsatz eine genügende 
Menge CO,-freien Wassers und etwas Phosphorsäure gegeben. Nachdem 
1}, bis ?/, der Kolbenflüssigkeit übergegangen war, wurde die Destillation 
abgebrochen. Die Alkoholbestimmung geschah nach der NicLouxschen 
Mikromethode (s. KLEIN, Bd.2) aus einem Teile des klar abgesetzten 
Destillates nach Entfernen des überschüssigen Baryts mit Schwefelsäure 
und Ausschütteln der adsorbierbaren Destillationsprodukte mittels Carbo 
med. Merck. Der Titerrückgang in der Vorlage nach der Destillation 
ergibt die Gesamtmenge der flüchtigen Säuren. Die Kohlensäure allein 
wird durch Auflösen des abgeschiedenen BaCO, mit einer gemessenen 
Menge Salzsäure ermittelt. Die Differenz zwischen dem CO,-Wert und 
dem Titerrückgang wird als „flüchtige Säure‘ notiert. Die Analyse der 
nichtflüchtigen organischen Säuren wurde nach einer im hiesigen In- 
stitut ausgearbeiteten und gebräuchlichen Methode so vorgenommen, 
daß das trockene, zerriebene Material über Nacht mit 25%iger Schwefel- 
säure angefeuchtet. stehen blieb, darauf durch Na,SO, getrocknet und 
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36 Stunden mit Äther extrahiert wurde. Der Extrakt wurde in Wasser 
übergeführt und mit Bariumhydroxyd titriert. 


C. Säurebildung und Lebensdauer. 

Die Abhängigkeit der anaeroben Lebensdauer höherer Pflanzen von 
verschiedenen äußeren und inneren Faktoren ist durch GRÜNBERG (1932) 
ausführlich untersucht worden. Er bringt dabei unter anderem das rasche 
Absterben der Blätter mit extrem saurem Zellsaft (Ozalis, Begonia), die 
Senkung des py-Wertes im Preßsaft „anaerob geschädigten Zwiebel- 
gewebes“ und die Möglichkeit, den Tod von Zwiebelepidermiszellen durch 
Pufferlösungen hinauszuzögern, so in Zusammenhang miteinander, daß 
er die Todesursache für diese Fälle in einer intramolekular produzierten 
Säure sucht. Bakterien glaubt GRÜNBERG als Säurebildner sicher ver- 
mieden zu haben; aber er hat nicht genügend beachtet, daß bei seiner 
Versuchsanstellung von Anfang an ziemlich viel geschädigte Zellpartien 
vorhanden waren, die noch zu enzymatischen Umsetzungen fähig sind. 
Um die Stoffwechselprodukte dieser Zellreste auf ein Minimum zurück- 
zudrängen, stellten wir mit möglichst großen Segmenten von Zwiebel- 
schuppen ähnliche Versuche an wie GRÜNBERG mit abgezogenen Epi- 
dermen. Die allgemeinen Erfahrungen aus diesen Experimenten, die auch 
auf Möhren (Daucus Carota) ausgedehnt wurden, lehren, daß es sehr 
schwierig ist, Gewebestücke, die in Lösungen schwimmen oder damit in- 
filtriert sind, über eine längere Zeit in Anaerobiose steril zu halten. In 
feuchter N,-Atmosphäre hingegen tritt nur an den Stellen, an denen zu- 
fällig in einen anhaftenden Wassertropfen hinein Exosmose von Zell- 
inhaltsstoffen stattfindet, eine bakterielle Infektion ein; sie greift dann 
rasch auf das gesunde Gewebe über. Solange die Zellen aber leben und 
von Gasatmosphäre umgeben sind, ist den Bakterien offenbar keine Ent- 
wicklungsmöglichkeit geboten. Diese Versicherung war für uns sehr 
wichtig, da wir später mit größeren Blattmengen zu arbeiten gedachten, 
die nie einwandfrei von allen Keimen zu befreien sind. 

Zwiebelschuppen und Möhrenwürfel in feuchter Atmosphäre oder unter 
sterilen Bedingungen in TorrineHamscher Lösung untergetaucht (Zu- 
bereitung des Materials im ausgedampften Kasten!) vertragen den Sauer- 
stoffentzug bei Zimmertemperatur wochen-, ja monatelang. Der Lebens- 
zustand wurde durch Plasmolyse in Rohrzuckerlösung oder KNO,- 
Lösung [unter Zusatz von Ca(NO,), im Verhältnis 10:1)] beurteilt. Die 
Plasmolyseform ändert sich freilich schon nach kurzer Dauer der An- 
aerobiose ; ,, Bruchsackplasmolyse“, „Perlschnurfäden‘ und andere weniger 
charakteristische Abarten treten hervor, die auf einen veränderten Plasma- 
zustand hindeuten (vgl. GRÜNBERG 1932). Die Plasmolysierbarkeit selbst 
ist bei Zwiebelschuppen sowohl in den Zellen der Epidermis als auch im 
Speichergewebe noch erhalten, wenn sie z. B. vom 23.11. bis 6. 1. in 
feuchter N,-Atmosphäre bei 20° gehalten worden sind. Am 17. 1. ist dann 
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der größte Teil, und zwar vom Rande her, abgestorben ; ein mittlerer Streifen 
konnte immer noch, wenn auch sehr unregelmäßig, plasmolysiert werden. 
Die Versuche zeigen also, daß ganze Zwiebelschuppen eine wesentlich 
längere Lebensdauer in Anaerobiose haben, als von GRÜNBERG für abge- 
zogene Epidermen angegeben wird. Wir überzeugten uns in einem Versuch 
davon, daß nach 60 Stunden bei 20° die Epidermen für sich sowohl in 
feuchter Atmosphäre als auch in Nährlösung schwimmend schon zu einem 
großen Teil abgestorben waren, während sie im Verbande mit ganzen 
Segmenten, die in getrennten Gefäßen denselben Bedingungen ausgesetzt 
waren, vollkommen unversehrt blieben. Wir sind der Frage, ob und in 
welcher Weise postmortale Stoffwechselprodukte der angerissenen Zellen 
die frühzeitige Schädigung herbeiführen, nicht weiter nachgegangen. 
Die geschwächte Widerstandsfähigkeit isolierter Epidermen gegen Sauer- 
stoffentzug erscheint allerdings noch von einer ganz anderen Seite her 
erklärlich, nachdem JuNGERS (1934) gezeigt hat, daß das Plasma in den 
Zellen von Epidermisschnitten verglichen mit dem unversehrter Zwiebeln 
ein stark gestörtes Verhalten beim Zentrifugieren an den Tag legt. Bei 
den unten zu beschreibenden Beziehungen zwischen Anaerobiose und 
Plasmakonstitution scheint die verschiedene Lebensdauer von Gewebs- 
schnitten und intakten Organen auch physikalisch-chemisch bedingt 
zu sein. 

Bevor wir an die quantitative Bestimmung der vermuteten Säure 
gingen, unterrichteten wir uns an Preßsäften von Zwiebelschuppen und 
Möhren, die längere Zeit in Anaerobiose verweilt hatten, über die 
H'-Konzentration, weil GRÜNBERG als Zeichen einer Säurebildung die 
Pyu-Senkung im Preßsaft ,anaerob geschädigten Gewebes‘ ansieht. Wir 
verarbeiteten allerdings nur turgeszentes Material, um der Gefahr zu 
entgehen, postmortale oder bakterielle Stoffwechselprodukte mit zu 
erfassen. Die Zahlen der py-Messungen sind in Tabelle 1 zusammen- 
gestellt. Als lehrreiches Gegenbeispiel können die Befunde für einige 











Tabelle 1. 
Temperatur 20° Allium Cepa Daucus Carota 
Made. feuchte Atmosphäre | 1" ee in feuchter Atmosphäre 
ne! Luft N Luft N | Luft] N, N: 





Versuchsdauer | 46 Std. | 46 Std. | 21 Std. | 21 Std. 50 50 |150 Std. 
fzu Beginn 5,91 5,91 5,82 5,82 6,30 | 6,30 6,27 
Px} zu Ende 6,03 5,95 5,72 5,68 6,48 | 6,46 6,16 























Möhrenscheiben angeführt werden, die von ein paar Tropfen Wasser 
benetzt und deshalb wahrscheinlich durch Mithilfe von Bakterien zum 
Absterben gebracht worden waren. In ihrem Preßsaft sank der py 
während 110stündiger Anaerobiose von 6,05 auf 5,66. Wird aber nur der 
Zustand vorm Zelltod berücksichtigt, wie das bei den Versuchen der 
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Tabelle 1 geschah, so kann nach der Beurteilung der H'-Konzentration 
kaum auf eine laufende Säureproduktion geschlossen werden. Ein Bild 
von einer eigentlichen Säurezunahme kann man auf dem Wege der py- 
Bestimmung aber ebensowenig gewinnen wie durch Ermittlung der 
Titrationsazidität. Erst nach der Extraktion aller in der Pflanze in Form 
von freier Säure, sauren und neutralen Salzen vorhandenen Säureanionen 
können wir darüber urteilen. Säureextraktionen wurden von uns zu- 
nächst an Zwiebeln und Möhren, dann aber auch an Laubblättern vor- 
genommen. Als Vergleichswert dienten sowohl bei den Speicherorganen 
als auch bei den Blättern die Analysen der entsprechenden Organhälften 
vor Beginn des Versuches. Die Objekte wurden, nötigenfalls nach dem 
Zerschneiden in dünne Scheiben, bei 70° rasch getrocknet. Zu Versuchs- 
und Kontrollportionen wurden je 30—50 g Frischgewicht (von Zwiebeln 
75—100 g) verwendet. Die Versuchsdauer ist so gewählt, daß die Blätter 
noch turgeszent blieben. An der Luft nahmen sie allerdings meist einen 
bräunlichen Ton an und konnten nicht vollständig wiederhergestellt 
werden (s. unten!). Die Ergebnisse auf 100 g Frischgewicht umgerechnet 
sind in Tabelle 2 zusammengefaßt. Von einer Einheitlichkeit kann leider 


























Tabelle 2. 
ccm | Säure pro 100g 

Datum Be mm Frischgewicht 

Ausgangs-| nach dem | Differenz 
wert Versuch 

Daucus Carota, 10. 1. 96 Std. | 23° 11,72 11,60 — 0,12 
Wurzeln 168 ,. 23° 10,04 8,17 — 1,87 
Allium Cepa, 8.11. | 120 ,, 239 0,48 0,58 + 0,10 
Zwiebelschuppen 22.12. | 262 „ 19° 2,22 2,45 + 0,23 
| Abe À 90 ,, 239 4,10 0,84 — 3,26 
21: 1 90 ,, 37° 3,27 1,95 — 1,32 
Sparmannia afric., 7:48 15 ,, 37° 31,74 29,43 — 2,31 
Blätter 1.11. 24 „ 18° 38,86 37,93 — 0,93 
1.11. 40 ,, 18° 38,86 42,14 + 3,28 
19. 11. 24 „ 20° 20,46 21,62 + 1,16 
Sambucus nigra, 8 7. 23 „ 25° 17,90 19,20 + 1,30 
Blätter =.% 18 „ 24° 18,45 25,96 + 7,51 
14. 8 15 „ 24° 41,36 36,99 — 4,37 
Syri vulgaris, 20. 8. 10 ,, 24° 14,30 16,97 + 2,67 
"Blatter 13. 9. 10 ,, 24° 4,15 4,80 + 0,65 





keine Rede sein. Nicht einmal soweit herrscht Regelmäßigkeit, daß die 
, Verschiebung des Säurespiegels bei der gleichen Art stets nach derselben 
Seite neigte: Abnahme und Zunahme stehen ohne ersichtlichen Grund 
nebeneinander. Völlige Konstanz des Säuregehaltes im Laufe der An- 
aerobiose ist sehr selten, selbst wenn berücksichtigt wird, daß die an- 
gewandte Methode nur eine Genauigkeit bis zu 5% der vorhandenen 
Säure gewährleistet. Die Tageszeit, zu der die Blätter gepflückt wurden, 
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kann für das unterschiedliche Verhalten innerhalb der einzelnen Art nicht 
verantwortlich gemacht werden, sie war stets dieselbe (Sparmannia und 
Sambucus nachmittags, Syringa morgens). Eher könnten Unterschiede 
daraus entspringen, daß die Versuche jahreszeitlich etwas voneinander 
entfernt liegen. Der Entwicklungszustand der Blätter ist vielleicht nicht 
genau der gleiche gewesen, obwohl wir nur ausgewachsene Blätter 
benutzten und vergilbende ausschlossen. Wahrscheinlich hängen aber die 
Bewegungen des Säurespiegels in Anaerobiose von den gleichen oder ähn- 
lichen Faktoren ab, die auch die außerordentlich schwankenden Mengen 
präformierter Säuren in den Blättern derselben Art bedingen; und so- 
lange wir den Säurestoffwechsel höherer Pflanzen unter normalen Ver- 
hältnissen noch nicht genau überschauen, darf man für eine Säure- 
zunahme in unseren Versuchen nicht allein den Sauerstoffentzug verant- 
wortlich machen. Trotz der Regellosigkeit der Versuchszahlen reichen 
sie doch hin, zu zeigen, daß die Bildung einer nichtflüchtigen Säure im 
anaeroben Stoffwechsel höherer Pflanzen keine allgemeine Erscheinung 
ist ; vor allen Dingen auch in dem Objekt; mit dem GRÜNBERG den Haupt- 
teil seiner Untersuchungen anstellte. Selbst die Vermutung, daß nach 
dem Tode der Zellen immer eine Säurezunahme in ähnlicher Weise beob- 
achtet werden könnte, wie es WETZEL (1932) für mechanisch zerstörte 
Laubblätter dargestellt hat, kann nicht für alle pflanzlichen Objekte in 
Anaerobiose bestätigt werden. Blätter von Lupinus luteus, die nach dem 
Absterben noch 30 Stunden unter sterilen Bedingungen in Anaerobiose 
verweilt hatten, veränderten ihren Säuregehalt nur innerhalb der Fehler- 
grenze der Bestimmungsmethode. Auch eine Gurke, die in Kältemischung 
abgetötet und einwandfrei sterilisiert 45 Stunden bei 25° in Stickstoff 
aufbewahrt wurde, wies nur eine ganz minimale Säurezunahme auf, 
trotzdem der Stoffwechsel, gemessen an der erzeugten Kohlensäure, noch 
sehr rege war. Unter welchen Umständen postmortal eine Säurebildung 
stattfindet, wurde von uns nicht näher untersucht (vgl. Smmnov 1928). 

Da die Hypothese, der anaerob produzierte ,,Giftstoff‘‘ könne Säure- 
natur haben (GRÜNBERG), durch quantitative Bestimmungen bisher nicht 
an Wahrscheinlichkeit gewonnen hat, greifen wir noch auf Objekte zurück, 
deren Verhalten nach Sauerstoffentzug für jene Vorstellung zu sprechen 
scheint: das sind die Blätter mit extrem saurem Zellsaft. Gegenüber 
„neutralem Gewebe“ zeichnen sie sich nach GRÜNBERG in Anaerobiose 
durch eine außergewöhnlich kurze Lebensdauer aus, die durch vorher- 
gehende Verdunklung verlängert, durch Zuführung verbrennbarer Kohle- 
hydrate aber verkürzt wird. Harnstoff- oder NH,-Fütterung zögert das 
Absterben ebenfalls hinaus. Obwohl GRÜNBERG an einer Stelle (1. c. S. 459) 
eine zusätzliche Säureproduktion als die eigentliche Ursache der Schädi- 
gung ansieht, erörtert er später (l. c. S.462) auch die viel näher liegende 
Möglichkeit, daß als erste Veränderung in Anaerobiose durch einen 
„Giftstoff‘‘ eine Permeabilitätserhöhung bewirkt wird, derzufolge der 
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Je 1 Blatt bei 37° aufbewahrt in semperfl. 
infiltriert mit aufbewahrt 
Luft N, in Luft 
Aus at... — yeux as 
1% Alkohol . . — — co 
5% Alkohol . . | 30 Min. | 20 Min. 80 Min. 
Preßsaft 1:3. . 3 Std. 1 Std. 220 Min. 
Nicht infiltriert . — 6 Std. oo 





eigene Zellsaft einen toxischen Effekt aufs Plasma auszuiiben vermag. 
Wir vermuteten, woran GRÜNBERG auch schon gedacht hat, daß es der 
anaerob gebildete Alkohol sein könnte, der zum Verlust der Semiperme- 
abilität führt, und bauten auf diesen Überlegungen einige einfache Ver- 
suche auf. Außer Äthylalkohol wurde Chloroform als permeabilitäts- 
beeinflussendes Agens herangezogen, und neben den sauren Blättern 
wurden solche mit normaler Zellsaftazidität, aber sehr verschieden langer 
anaerober Lebensdauer geprüft. Wenn man nämlich schon das Schlaff- 
werden der Blätter in Anaerobiose als erste irreversible Wandlung berück- 
sichtigt und nicht erst die Verfärbung der Chloroplasten nach Olivgrün 
oder Bräunlich abwartet, so erweisen sich manche Blätter mit einem 
PreBsaft-py von 5,0 bis 6,0 noch weniger resistent als Begonien oder ähnlich 
saure Blätter. Allein Blättchen von Ozalis Deppei mit einer anaeroben 


Lebensdauer von 2 bis 
4 Stunden werden nicht 
unterboten, dann folgen 
aber gleich Blätter von 
Datura, Dahlia, Tomate, 
Lupinus albus, Lupinus 
luteus und Phaseolus mul- 
tiflorus. Auch Syringa-, 
Sambucus- und Helian- 
thus-Blätter können An- 


aerobiose nur ebenso lange ertragen wie manche Begonia-Arten. Nach 
unseren Erfahrungen sind außer den vegetativen Speicherorganen nur 
die Blätter von Sparmannia und jungen Triticum-Pflänzchen, außer- 
dem junge Lupinen-Kotyledonen besonders resistent. Eine genaue Lebens- 
dauer läßt sich schwer für jedes Objekt angeben, weil, wie GRÜNBERG 
ja ausführlich zeigte, die Intensität der Schädigung von der Menge des 
Kohlehydratvorrates weitgehend bestimmt wird. Vielleicht ist es kein 
zufälliges Zusammentreffen, daß junge Weizenblättchen, welche Anaero- 
biose recht lange aushalten, nur eine minimale Menge Alkohol produzieren 
und gleichzeitig noch besonders resistent gegen Alkoholinfiltration sind, 
wie die folgenden Versuche erkennen lassen werden. 

Wir beschreiben nun 1. den Einfluß, den der eigene Zellsaft von außen 
geboten auf das Plasma ausübt, 2. die Wirkung infiltrierter Alkohol- 
lösungen auf den Lebenszustand in Luft und in N,-Atmosphäre, und 
3. die Wirkung schwacher Chloroformnarkose auf Blätter mit verschieden 
langer anaerober Lebensdauer. Zur Gewinnung des Preßsaftes wurde 
‘eine größere Menge der gleichen Blätter, die infiltriert werden sollten, 
mit einer Handpresse gut ausgepreßt, der Saft vorsichtig auf 70° erhitzt 
und zentrifugiert. Die klare Lösung wurde mit Aqua dest. im Verhältnis 
1:3 verdünnt und infiltriert. Eine solche Versuchsreihe ist in Tabelle 3a 
aufgezeichnet. Zu ihrer Ergänzung muß hinzugefügt werden, daß sich 
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Weizen- und Sparmannia-Blätter an der Luft vollkommen indifferent 
gegen Infiltration einer 10%igen Alkohollösung verhalten, selbst wenn sie 
damit unter einer feuchten Glocke 24 Stunden lang infiltriert bleiben. 
Weizenblättchen nehmen durch Infiltration ihres eigenen Zellsaftes, 
auch wenn er mit Alkoholzugabe kombiniert wird, keinerlei Schaden. 
Bringt man die Blätter mit gefüllten Interzellularen jedoch in Anaerobiose, 
so werden auch die sonst sehr resistenten Blätter von Sparmannia und 
Triticum rascher schlaff, die Lebensdauer sinkt auf weniger als die Hälfte 
gegenüber den Blättern mit freien Interzellularen. Worauf diese ganz 
allgemeine Erscheinung, daß infiltrierte Blätter in Anaerobiose viel 
rascher absterben als normale, zurückzuführen ist, wissen wir nicht; daß 
die erschwerte CO,-Diffusion aus den Zellen daran schuld sein soll, ist 
nicht wahrscheinlich. Jedenfalls verstärkt Interzellularinfiltration die 
Veränderungen am Plasma, die durch die anaerobe Lebensweise hervor- 
gerufen werden. Aus der Tabelle 3a ersieht man, daß „saure Blätter‘ 
sehr rasch an der Luft ihrem eigenen Zellsafte zum Opfer fallen, und daß 
eine 5%ige Alkohollösung von außen geboten sie sogar an der Luft ihrem 
sicheren Tode entgegenführt, während andere, gegen Anaerobiose relativ 
widerstandsfähige Blätter, wie oben angegeben, noch viel höhere Alkohol- 
konzentration ohne Schaden vertragen. Von den in Tabelle 3b auf- 
geführten Blättern haben Lupinus und Phaseolus die kürzeste Lebens- 
dauer in Anaerobiose ; Helianthus, Melissa und Begonia ungefähr die gleiche 


Tabelle 3b. Laubblätter, 6 Stunden bei 25° Chloroformnarkose. 














0,06 ccm Chloroform 0,1 ccm Chloroform 
pro Liter Atmosphäre pro Liter Atmosphäre 
Phaseolus multiflorus 
a) Primärblatt . . . . . . + + (50%) x 
b) Folgeblatt . . . . . pr: — u — (50%) 
D alles ,:. 11. ir. + ne À 
Melissa officinalis. . . . . - + u 
Helianthus annuus . . . . - - + u a 
Begonia Fischeri . . . . . - + (50%) + we 
Triticum sativum, 14 Tage alt -- — — 
Sparmannia africana. . . . . — — cu 


— Keine Schädigung beobachtet. + Schädigung, die zum Absterben des 
ganzen Blattes führt, entweder sofort oder 16 Stunden darnach in normaler Luft. 


mittlere Dauer (10—15 Stunden bei 20°) und Triticum und Sparmannia 
halten es 40—70 Stunden bei dieser Temperatur aus. Mit Ausnahme der 
Phaseolus-Blätter, die etwas nachhinken, ergibt sich eine gewisse Parallele 
zwischen Resistenz der Blätter gegen Sauerstoffentzug und gegen Chloro- 
formnarkose. Nachdem vorher schon im Bezug auf die Athylalkohol- 
wirkung wenigstens für zwei Extreme eine Übereinstimmung mit ihrem 
anaeroben Verhalten gezeigt worden ist, gehen wir wohl nicht fehl, wenn 
wir kausal für den Verlauf der Anaerobiose einen ähnlichen Vorgang 
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annehmen, wie man ihn für Alkohol- und Chloroformnarkose sehr wahr- 
scheinlich gemacht hat, nämlich eine Wandlung in der Struktur des 
Protoplasmas, die sich in dessen veränderten Permeabilitäts-, Viskositäts- 
und Oberflächenspannungsverhältnissen auszuprägen pflegt (s. WINTER- 
STEIN 1926). Wir bilden uns also in bezug auf die anaerobe Todesursache die 
Vorstellung, daß der erste verhängnisvolle Anstoß eine Störung, vielleicht 
eine ,,Auflockerung“ des Plasmagefüges ist, die evtl. durch einen anaerob 
produzierten Stoff, in vielen Fällen wahrscheinlich den Alkohol, ausgelöst 
wird. Diejenigen Zellen, zu deren Protoplasten nach einer solchen Um- 
organisation der extrem saure Zellsaft Zutritt bekommt, erliegen sofort: 
bei den anderen muß die Plasmaveränderung soweit fortschreiten, bis 
der Turgor nicht mehr aufrechterhalten werden kann und der Zellsaft 
in die Interzellularen austritt; damit wird die Schädigung irreversibel 
und gleichzeitig makroskopisch sichtbar. Für die sauren Blätter haben 
wir nicht genauer geprüft, ob die H’-Konzentration oder die Säure- 
anionen (z. B. Oxalsäure) den toxischen Effekt ausüben, vielleicht sum- 
mieren sich beide, wofür ja die überaus kurze Lebensdauer von Ozalis- 
Blattchen sprechen könnte. 

Eine ganze Reihe mehr zufälliger Beobachtungen im Laufe unserer 
Untersuchung lassen sich sehr gut mit dem eben aufgezeichneten Bild 
des anaeroben Absterbens in Übereinklang bringen. Bei Weizenblättchen, 
die nach nicht allzu langer Anaerobiose noch vollkommen turgeszent 
erscheinen und an der Luft in feuchter Atmosphäre auch noch tagelang 
grün bleiben, kann man mit ganz leichtem Fingerdruck den Zellsaft in 
die Interzellularen auspressen, während dies bei einem frischen Blatt erst 
bei erheblich stärkerem Druck gelingt. Lupinus- und Phaseolus-Blätter, 
die nach 6—8stiindiger Anaerobiose bei 20° wieder an die Luft gebracht 
werden, trocknen, trotzdem sie kein allgemeines Erschlaffen erkennen 
lassen und noch frisch grün aussehen, in großen Flecken zwischen den 
Blattnerven bis zur Dürre aus. Zum Schluß seien noch die Erscheinungen 
beim Absterben junger Weizenpflänzchen in Anaerobiose denjenigen beim 
allmählichen Verhungern durch langes Verdunkeln gegenübergestellt, 
um zu zeigen, daß diese beiden Vorgänge wahrscheinlich nach einem 
grundverschiedenen Mechanismus ablaufen, und daß man, selbst wenn der 
anaerobe Tod aus Mangel an Betriebsenergie (GRÜNBERG) eintritt, ohne 
Sauerstoff einen ganz anderen Zusammenhang suchen muß als beim 
Hungern unter vollem Luftzutritt. Es handelte sich um etwa 4 Wochen 
alte Triticum sativum-Pflänzchen, von denen mehrere bei 31° 100 Stunden 
‚lang verdunkelt wurden. Nach dieser Zeit war immer das ältere Blatt 
vollkommen vergilbt, aber noch straff. Das zweite Blatt war ungefähr 
bis zur Mitte gelb, die untere Hälfte mit der Scheide sah noch grün aus. 
Das dritte, sehr junge Blättchen hatte nur eine gelbliche Spitze. Einige 
gleichartige Pflänzchen wurden 16 Stunden bei 31° in Anaerobiose 
gehalten und darnach unter einer feuchten Glocke ans Tageslicht gestellt. 
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Das älteste Blatt blieb vollständig frisch, das zweite war an der Stelle des 
interkalaren Wachstums schlaff und infiltriert, und das jüngste Blättchen 
war vollkommen schlaff. Ob das raschere Absterben der jüngsten und 
wachsenden Teile, das auch GRÜNBERG des öfteren beobachtet hat, auf 
einer intensiveren Alkoholbildung, einer geringeren Plasmaresistenz oder 
auf der Unterbindung der Nährstoffzufuhr aus älteren Blättern beruht, 
müßte noch untersucht werden. Jedenfalls wird man berücksichtigen 
müssen, daß bei Sauerstoffmangel im allgemeinen die Plasmaströmung 
sofort stillsteht, die vielleicht bei der Stoffwanderung eine Rolle spielt. 

Zusammenfassend können wir sagen, daß die Empfindlichkeit der ein- 
zelnen Zellen gegen Sauerstoffentzug bzw. ihre Resistenz gegen An- 
aerobiose vermutlich auf eine verschieden stark ausgebildete Wider- 
standsfähigkeit des Plasmas gegen Störungen seiner Struktur oder 
Organisation zurückzuführen ist. In besonderen Fällen können sekun- 
däre Faktoren, von denen wir den sauren Zellsaft berücksichtigt haben, 
zu der Strukturwandlung hinzutreten und das anaerobe Absterben 
beschleunigen. 


D. Der physikalisch-ehemische Zustand des Plasmas während der 
Anaerobiose. 

Wir haben heute leider erst sehr wenige und unzulängliche Indikatoren 
zur Beurteilung der physikalisch-chemischen Größen des Plasmas in der 
Hand. Im allgemeinen muß man sich auf vergleichende Permeabilitäts- 
und Viskositätsmessungen beschränken. Da es in unserem Falle nicht so 
sehr darauf ankommt;, genau definierte Eigenschaften des Protoplasten im 
Laufe der Anaerobiose zu verfolgen, sondern vielmehr nur zu zeigen, daß 
tatsächlich die ersten meßbaren Wirkungen des Sauerstoffentzuges, die 
lange vor einer äußerlich sichtbaren Schädigung auftreten, Änderungen im 
kolloidalen Gefüge des Plasmas sind, können wir uns ohne große Bedenken 
auf die Zuhilfenahme der beiden genannten Größen, Permeabilität und 
Viskosität, verlassen. Wir beabsichtigten zunächst, unsere Untersuchungen 
mit Epidermiszellen von Zwiebelschuppen durchzuführen und wollten 
uns durch den Vergleich der Deplasmolysezeiten ein Bild von den Perme- 
abilitätsverhältnissen verschaffen. Da aber verschiedene Zwiebelsorten, 
die wir prüften, außerordentlich unregelmäßig reagierten und außerdem 
zu Versuchen der Viskositätsbestimmung durch Zentrifugieren nicht zu 
verwenden waren (s. JUNGERS 1934), nahmen wir von diesem Objekt Ab- 
stand und griffen auf andere zurück, die mehr Erfolg versprachen. 

WEBER (1922) hat bei Phaseolus-Epikotylen nach Athernarkose eine 
reversible Viskositätserhöhung durch Zentrifugieren der Statolithen in 
den Zellen der Stärkescheide feststellen können. Für unsere Zwecke läßt 
sich dieses Objekt ebenfalls sehr gut verwenden, vor allem, wenn man bei 
etwas höherer Temperatur arbeitet. Bei Zimmertemperatur müssen die 
Versuche zur Erreichung eines deutlichen Ausschlages 2—3 Tage dauern, 
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währenddessen die Statolithenstärke schon merklich angegriffen wird. 
Die Anordnung unserer Versuche war folgende: Die Epikotyle 15 bis 
20 cm hoher Phaseolus multiflorus-Pflanzen, die am Lichte gewachsen 
waren, schnitten wir in 4—6 cm lange Stücke und führten sie aufrecht in 
kleine Gläschen mit feuchtem Filtrierpapier ein. Die Gefäße wurden 
zum Teil zweimal hintereinander ausgepumpt und mit N, gefüllt und 
zum Teil mit Watte lose verstopft und darauf gemeinsam in einen dunklen 
Thermostaten von 37° gebracht. Zur Prüfung der Reversibilität der Ver- 
änderungen entnahmen wir die Stengelstücke nach der Anaerobiose den 
Gläschen, führten sie in andere über und ließen sie in feuchter Luft bei 
Zimmertemperatur 24 Stunden stehen. Das Verlagern der Statolithen 
geschah mit Hilfe einer horizontalen Scheibe von etwa 7 cm Radius, die 
durch einen kleinen Motor angetrieben wurde und maximal 480 Um- 
drehungen pro Minute machte. Die Umlaufsgeschwindigkeit und damit 
die Zentrifugalkraft blieb für jede Versuchsreihe unverändert, da die 
Objekte stets in der gleichen Entfernung vom Mittelpunkt befestigt 
wurden. In einer genügenden Zahl tangentialer Längsschnitte wurden 
die Zellen gezählt, in denen nach einer bestimmten Dauer des Zentri- 
fugierens alle Statolithen von der unteren Querwand nach der oberen 
verlagert worden waren. Einige sporadische Zellen oder einzelne Körner 
in manchen Zellen, die offenbar aus der Reihe fielen und stark nach- 
hinkten, wurden nicht berücksichtigt. In den Tabellen 4a und 4b sind 
zwei charakteristische Versuchsreihen aufgeführt. Die Zahlen und -An- 
gaben bedürfen keiner ausführlichen Erläuterung. Sie zeigen, daß bei 
äußerlich vollkommen lebensfrischem Zustand der Phaseolus-Epikotyle 
das Plasma der Zellen in Anaerobiose eine bemerkenswerte Wandlung 
erfährt, die an der Luft weitgehend reversibel ist. Ohne daß wir die 
gemessenen Veränderungen in ihren Einzelheiten als Ausdruck bestimmter, 
sicher erschließbarer Vorgänge ausdeuten wollen, können wir aus ihnen 
auf alle Fälle eine stark erhöhte Viskosität des Plasmas während der 
Anaerobiose ablesen und sie vielleicht nach den Überlegungen von 
WINTERSTEIN (1926, S. 358) als ein Argument für eine ,,Entquellungs- 
theorie‘ der Anaerobiose buchen. 

Ein anderes Mittel, mit dessen Hilfe wir Auskunft über den physi- 
kalisch-chemischen Zustand des Plasmas während der Anaerobiose zu 
erhalten suchten, waren Permeabilitätsbestimmungen. Die oben be- 
schriebenen Erfahrungen mit „sauren Blättern“ ließen eine rasche Er- 
höhung der Durchlässigkeit erwarten. Die Wahl des Objektes für solche 
‚Messungen war etwas schwierig. Laubblätter, die wir mit Rücksicht auf 
unsere übrigen Untersuchungen am liebsten verwandt hätten, mußten 
ausscheiden, weil sie keine genügend übersichtlichen Plasmolysebilder 
für einen Vergleich boten. Nach vielem Herumsuchen entschieden wir 
uns für die Blätter des Rotkohls, deren 2—3 gefärbte Zellschichten sehr 
klare Formen bei der Plasmolyse lieferten. Anfangs versuchten wir 
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Tabelle 4a. 
Dauer des| Zellen mit 
Zentri- total 
Behandlung der Epikotylstiicke | fugierens 
in Statolithen 
Sekunden in % 
a Frischer Stengel 45 10 Alle unterwegs, viele 
schon nahe der oberen 
Wand! 
60 100 
b | 4/, Std. Anaerobiose bei 37°, 60 0 Alle unbewegt! 
Stengel vollkommen turgeszent| 180 0 Alle bu va + 
360 0 Selten einzelne Kôrner 
in Bewegung 
e | 6 Std. Anaerobiose bei 37°, 300 0 Alle unbewegt! 
ungeschädigt ! 600 0 Alle unbewegt! 
d | 6 Std. bei 37° an der Luft 60 50 Alle unterwegs! 
verdunkelt 90 100 
c’ | Dieselben Stücke wie beicnach| 120 0 Alle unterwegs 
24 Std. bei 23° an der Luft| 180 50 Die übrigen noch 
unterwegs! 
d’ | Dieselben Stücke wie beid nach 9 75 Die übrigen unterwegs! 
24 Std. bei 23° an der Luft 120 100 
Tabelle 4b. 
Dauer des Zellen mit 
Behandlung der Epikotylstiicke R — D - — 
in Statelichen 
Sekunden in % 
a |51/, Std. Anaerobiose bei 37°, 300 0 
Stengel ungeschädigt 500 0 Selten einzelne Kôr- 
: ner in Bewegung 
b | 53/, Std. bei 37° an der Luft 60 100 
a’ | Dieselben Stiicke wie in a nach 180 0 Viele unterwegs 
22 Std. an der Luft 250 100 Selten einige nicht 
total! 
b’ | Dieselben Stücke wie in b nach 60 50 
22 Std. an der Luft 90 100 














vergleichsweise die Deplasmolysezeit in normalen Zellen und in solchen nach 
Anaerobiose zu bestimmen. Die Ergebnisse fielen sehr unregelmäßig aus. 
Manchmal beobachteten wir eine bedeutende Verlängerung nach Sauer- 
stoffentzug, in anderen Fällen, wenn der Rückgang der Plasmolyse im 
ganzen nur wenige Minuten dauerte, konnten keine meßbaren Differenzen 
gefunden werden. Erst als wir uns auf den Permeabilitätskoeffizienten 
stützten (s. LEPESCHKIN 1923), schälte sich aus den Beobachtungen ein 
einigermaßen einheitliches Verhalten heraus. Da die Werte für Glukose 
mit denjenigen des praktisch nicht permeierenden Rohrzuckers beinahe 
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zusammenfielen, konnten wir uns des für die Zellen sicher unschäd- 
lichen Traubenzuckers als Plasmolytikum leider nicht bedienen. Als 
relativ indifferente Stoffe sind Harnstoff und Glycerin bekannt. Die 
Möglichkeit unerwünschter Beeinträchtigungen etwa durch den Ham- 
stoff wurden ja auch dadurch herabgemindert, daß wir nur auf die Er- 
mittlung der Grenzkonzentration, also auf ,,Momentanversuche“, an- 
gewiesen waren. Das Objekt ist im ganzen sehr robust, und jede ernst- 
hafte Schädigung zeigt sich durch den Umschlag des Anthocyans von 
rot nach blauviolett an. Makroskopisch drückt sich auch der anaerobe 
Tod durch diesen Farbwechsel aus. Zu unseren Messungen wurden aber 
nur solche Blatt-Teile verwandt, die nach Turgor und Farbe beurteilt einen 
vollkommen frischen Eindruck machten. Um die erwarteten Abwei- 
chungen in der Durchlässigkeit des Plasmas mit den Wirkungen anderer 
permeabilitätsbeeinflussender Agenzien vergleichen zu können, zogen 
wir auch hier, wie oben, Chloroform- und Alkoholnarkose heran. Der 


Permeabilitätskoeffizient ist nach der bekannten Formel u = 1 — S 


berechnet worden, wobei c der Grenzkonzentration für Rohrzucker und 
c’ derjenigen des zu bestimmenden Plasmolytikums entspricht. Über das 
Verhalten des Materials ist anzumerken, daß im großen und ganzen alle 
Schnitte sowohl der oberen als auch der unteren Blattseite sich sehr 
gleichmäßig plasmolysieren ließen. Ab und zu fielen jedoch einzelne 
Gruppen von Zellen ganz aus der Reihe, deren Protoplasten sich sofort 
kugelförmig zusammenzogen, während die übrigen Zellen noch nicht ein- 
mal Grenzplasmolyse zeigten. Ganz allgemein wichen die hellrot ge- 
färbten Epidermiszellen in ihrem Verhalten dem Glycerin gegenüber 
stets von den intensiver gefärbten anderen Zellschichten ab: die Grenz- 
konzentration für Glycerin ist bei jenen merklich höher als bei den 
dunkleren; gegenüber Harnstoff und Rohrzucker unterscheiden sich die 
verschiedenen Zellen kaum oder gar nicht. 


Die Ergebnisse unserer Permeabilitätsbestimmungen sind in Tabelle 5 
eingetragen. Wenn wir auch aus ihnen wiederum nicht auf die Wandlung 
einer bestimmt definierbaren, lebenswichtigen Eigenschaft des Plasmas 
schließen wollen, so dürfen wir doch ganz allgemein feststellen, daß sich 
auch auf diesem Wege physikalisch-chemische Änderungen des Proto- 
plasten lange vor seiner irreversiblen Schädigung sichtbar machen lassen. 
Dabei bieten die Harnstoffwerte ein einheitlicheres und aufschlußreicheres 
Bild als diejenigen für Glycerin, die auch schon beim normalen Material 
unerklärlich weit voneinander abweichen. Ob der beobachteten ver- 
" minderten Harnstoffpermeabilität eine gewisse reale Bedeutung zukommt, 
ist noch fraglich, denn nach unseren Erfahrungen mit sauren Blättern 
müssen wir auf eine Permeabilitätssteigerung während der Anaerobiose 
schließen. Es wäre jedenfalls voreilig, in der verschieden raschen Dif- 
fusion des Harnstoffes von außen nach innen durch den Protoplasten 
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Tabelle 5. 





Grenzkonzentration in Permeabilitäts- 
mol für koeffizient 


Rohr- Harn- Harn- 
zucker stoff Glycerin stoff 


Nr. Versuchsbedingungen 





Glycerin 





la [44 Std. bei 18° in feuchter Luft | 0,38 0,74 0,68 0,486 0,441 
b |44 Std. bei 18° in Anaerobiose | 0,30 0,42 0,45 | 0,286 | 0,380 
e ]44 Std., 18°, Narkose 0,067 ccm 








Chloroform/Lit.. . . . . . 0,30 0,42 0,43 0,286 | 0,318 
2-6. Bed, 209, Janis 6.642 42% 0,43 0,76 0,53 0,434 | 0,189! 
b | 6 Std., 20°, Alkoholdampf . 0,43 0,57 0,48 0,246 | 0,104 
3 728 BE. 20, Lame. . :... 0,40 0,74 0,55 0,460 | 0,273 
b |24 Std., 20°, anaerob . . . . 0,40 0,53 0,55 0,245 | 0,273 
c | 44 Std., 20°, Luft. . . . . . 0,41 0,78 0,67 0,474 | 0,388 
d | 44 Std., 20°, anaerob . . . . 0,40 0,54 0,55 0,255 | 0,267 




















eine direkte Parallele zu den veränderten Bedingungen für den Übertritt 
von H-Ionen aus dem Zellsaft ins Plasma suchen zu wollen. Vielleicht 
ist für den letzten Vorgang nicht nur eine graduelie Erhöhung der Perme- 
abilität, sondern eine grundlegende Wandlung in der Struktur des Tono- 
plasten maßgebend, die sich eben in einer verminderten Durchlässigkeit 
für Harnstoff von außen nach innen ausprägen könnte. Um aber die 
spezielle Frage des diosmotischen Verhaltens während der Anaerobiose 
einigermaßen klar beantworten zu können, bedarf es viel ausgedehnterer 
Messungen, die nicht in unserer Absicht lagen. In unseren Versuchen 
fällt noch auf, daß Richtung und Ausmaß der Abweichungen bei Sauer- 
stoffentzug denen bei Narkose vollkommen gleichen. Da aber die Nar- 
kotika häufig ihren Einfluß auf die Permeabilität bei erhöhter Konzen- 
tration umkehren (s. WINTERSTEIN 1926, S. 376f.) so wäre es möglich, 
daß auch bei passend gewählter Dauer der Anaerobiose eine erleichterte 
Diosmose für bestimmte Stoffe zu erzielen wäre. In unseren Versuchen 
konnten wir allerdings keinen Anhaltspunkt für eine solche Vermutung 
finden; erst in offensichtlich geschädigten Zellen war die Permeabilität 
anomal gesteigert. Bemerkenswert ist vielleicht noch die Beobachtung, 
daß nach Sauerstoffentzug das Verhältnis der Durchtrittsgeschwindig- 
keiten von Harnstoff und Glycerin gegenüber frischem Gewebe um- 
gekehrt wird: hier permeiert Harnstoff entsprechend seinem kleineren 
Molekül etwas rascher als Glycerin, während nach Anaerobiose Harn- 
stoff schon in geringerer Konzentration als Glycerin zur Eckenplasmolyse 
führt. Von der Reversibilität der Permeabilitätsänderungen haben wir 
uns kein klares Bild machen können. Nach 24 Stunden Erholung an der 
Luft näherten sich die Größen für Harnstoff den normalen wieder etwas, 
während sich Glycerin auch hierbei sehr unregelmäßig verhielt. Die 
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ganzen Blätter befanden sich noch einige Tage nach der Anaerobiose an 
der Luft frisch. 

Durch unsere knappen Permeabilitätsmessungen können wir bei aller 
Vorsicht doch unsere Vermutung bestätigt sehen, daß der Sauerstoff- 
entzug sich deutlich im physikalisch-chemischen Zustand des Proto- 
plasten ausprägt. Nach den Versuchen 3b und 3d der Tabelle 5, die mit 
zwei benachbarten Blättern angestellt worden sind, hat es nicht den An- 
schein, als schritte die Strukturbeeinflussung kontinuierlich fort; sie 
scheint sich in einem Sprung zu vollziehen (vgl. HörLer und WEBER 
1926). Damit rückt die Frage nach dem stofflichen Mittler dieser Um- 
organisation des Protoplasten in den Vordergrund. Wir können ja kaum 
annehmen, daß das Fehlen des Sauerstoffes als Gas im umgebenden 
Medium schon von Einfluß auf den kolloidalen Zustand des Plasmas ist. 
Wenn auch ähnliche Veränderungen, wie wir sie sowohl bei den Perme- 
abilitäts- als auch bei den Viskositätsmessungen gefunden haben, ohne 
jede stoffliche Mitwirkung z. B. beim Erhitzen oder Abkühlen des Proto- 
plasten oder durch Elektrizität hervorgerufen werden können, so denken 
wir doch beim Sauerstoffentzug zunächst an die Vermittlung der anaeroben 
Stoffwechselprodukte. Die Verhältnisse lägen dann denen in Narkose 
sehr nahe, wo auch ein oberflächenaktiver Stoff den normalen struktur- 
erhaltenden Kräften im Plasma entgegenwirkt. Vom energetischen 
Standpunkt aus ließe sich auch noch denken, daß die bei der Atmung frei- 
werdende Energie wesentlich an der Aufrechterhaltung der Plasma- 
organisation beteiligt ist (s. Tamrya 1932). Mit dieser Vorstellung scheint 
eher, als mit der vermittelnden Rolle eines laufend produzierten Stoffes, 
das sprunghafte Auftreten der Plasmawandlung vereinbar. Ehe aber in 
dieser Richtung fruchtbare Überlegungen angestellt werden können, 
muß noch ausgiebig experimentelles Material herbeigetragen werden. 
Jetzt gibt es außer den Beobachtungen des Stillstandes der Plasma- 
strömung nach O,-Entzug und unseren orientierenden Versuchen so gut 
wie keine zahlenmäßigen Angaben. Man hat bislang mit Vorliebe die 
Anaerobiose nach stoffwechselphysiologischen Gesichtspunkten erforscht, 
den eigentlichen Todesursachen kommt man wohl sicherer von jener 
physikalisch-chemischen Seite her auf die Spur. Mit der Feststellung, 
daß der Tod in Anaerobiose auch aus „Mangel an Betriebsenergie“ ein- 
treten kann (GRÜNBERG), ist für, die Aufklärung der Todesursachen ja 
nichts weiter gewonnen, als das zu lösende Problem etwas genauer 
spezifiziert. Die ganze Kausalkette von der nachlassenden KH-Atmung 

‚bis zur Koagulation des Protoplasten bleibt auch dabei noch zu 
knüpfen. 

Wir selbst haben im Zusammenhang mit den oben beschriebenen 
Säurebestimmungen und im Hinblick auf die Möglichkeit, daß die Struk- 
turänderung während der Anaerobiose durch einen anaerob produzierten, 

oberflächenaktiven Stoff bewirkt werden könnte, bei verschiedenen 
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Objekten noch die flüchtigen Stoffwechselprodukte des Kohlehydrat- 
umsatzes analysiert. 


E. Die Bildung von Alkohol und Kohlensäure. 

Seitdem KostYTscHEw (1913a) sowohl für Laubblätter als auch für 
andere Organe höherer Pflanzen eine vergleichende Bestimmung des 
anaerob gebildeten Alkohols und der Kohlensäure vorgenommen hat, 
sind zu diesem Thema noch eine ganze Reihe wenn auch nur kleinerer 
Beiträge geliefert worden (KostyTscHEW 1913b; BoysEn JENSEN 1923; 
NEUBERG und GOTTSCHALK 1924, 1925; Bopnar 1925; THomas 1925; 
KLEIN und PırscHLe 1926; Gustarson 1932, 1934; WerzeL 1933). Einige 
der Arbeiten befassen sich mit der Bildung bzw. dem Abfangen von Azet- 
aldehyd während der Anaerobiose. Der Stand der Dinge nach diesen Unter- 
suchungen ist ungefähr folgender: In vielen Fällen stimmt die gefundene 
CO,- und Alkoholmenge mit dem theoretischen Quotienten der alkoholi- 
schen Gärung überein, meistens wird jedoch Kohlensäure weit im Über- 
schuß produziert. Über ihre Herkunft hat man sich verschiedene Vor- 
stellungen gemacht, von denen aber noch keine experimentell gestützt 
werden konnte. Azetaldehyd läßt sich mit Hilfe des bekannten Abfang- 
verfahrens aus den Organen höherer Pflanzen nach Sauerstoffentzug in 
großem Maße gewinnen. Ohne Bisulfitzugabe unterbleibt die Anhäufung 
in Blättern, es bildet sich höchstens zu Beginn der Anaerobiose eine 
geringe Menge des Aldehyds (Gustarson 1932, 1934). In den stark 
atmenden Populus-Blüten wurde aber regelmäßig neben Alkohol auch 
Aldehyd gefunden (KostyTscHEw u.a. 1913b). 

Durch unsere eigenen Versuche können wir das Bild nur unwesentlich 
erweitern und klären helfen ; wir wollen deshalb nur einige Beispiele etwas 
eingehender besprechen und im übrigen die Versuchszahlen tabellarisch 
am Ende ohne jede Ausdeutung zusammenstellen. KostyTscHEw (1913a) 
gibt für die von ihm untersuchten grünen Laubblätter einen Quotienten 
Alk.:CO, von ungefähr 0,50 an. Das erste Objekt, dem wir uns zu- 
wandten, war Sparmannia africana. Die Blätter bildeten sowohl bei 25 
als auch bei 37° Alkohol und Kohlensäure fast genau im theoretisch ver- 
langten Verhältnis (Alk.:CO, = 0,95 und 1,06). Auch bei Syringa vul- 
garis und Acer platanoides, zwei Arten, die KOSTYTSCHEW (I. c.) unter- 
sucht hat, fanden wir den Quotienten nur unbedeutend vom theoretischen 
Wert abweichend (bei Acer plat. 1,06 und bei Syringa vulg. 0,98). 
Bei fortgesetzten Versuchen mit Syringa-Blättern fiel uns auf, daß die 
Fraktion der ‚flüchtigen Säuren‘ nach der Anaerobiose stets merklich 
zugenommen hatte. Da schon PASTEUR (1860) als Nebenprodukt der 
alkoholischen Gärung der Hefe Essigsäure fand, rechneten wir probe- 
weise die Säurezunahme in Essigsäure um und addierten eine äquivalente 
Menge Alkohol zum destillierten hinzu. Bei allen Versuchen, in denen 
eine Vermehrung der flüchtigen Säuren zu verzeichnen war, stimmte nach 


Planta Bd. 24. 37 
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dieser Korrektur der Quotient Alk.:CO, praktisch genau mit dem 
geforderten überein. In einem Falle, bei etwas höherer Temperatur, 
ergab der Quotient von vornherein schon 1,01, aber gerade in diesem Ver- 
suche hatte die flüchtige Säure nicht zugenommen, sondern war im Destil- 
lat stark zurückgegangen (vgl. Tabelle 6). Die vorgenommene Umrech- 
nung wäre jedoch nur erlaubt gewesen, wenn es gelang, im Destillat 
tatsächlich Essigsäure nachzuweisen. Leider gibt es keine gangbare 
quantitative Bestimmungsmethode für so kleine Mengen, wie sie in 
unseren Destillaten zu erwarten waren. Eine beliebige Vermehrung des 


Tabelle 6. Laubblätter von Syringa vulgaris. 
Die Werte sind auf 100 g Frischgewicht bezogen. 











Im frischen Material In Anaerobiose 
präformiert Ver- produziert 
N n | suchs- io : Alk. | 
- cem— ÎTempe-| SUchs- | ecm 00, DET. 
mg ji 1 ratur dauer | mg mg | 1 3 
co, . | flüchtige CO, Alk. | flüchtige 
Säure | Grad | Std. | Säure 





167 | 115,2 | 62,8 | 0,925 24 10 | 313,3 | 296,7 0,723 | 0,95 | 1,05 
170 | 85,1 | 62,6 | 1,023 24 10 | 296,4 | 289,6 0,342 | 0,98 | 1,03 
174 | 111,0 | 55,6 | 1,068 18 16 1333,8 | 328,3| 0,118 | 0,98 | 1,00 
176 | 90,0 326,7 | 322,7 | 0,317 | 0,99 | 1,03 
173 | 110,8 | 60,8 | 1,330 32 5 | 135,2 | 136,4 | —0,805 | 1,01 — 
178 | 118,5 | 63,1 | 0,962 21 16 1270,7 | 249,2 0,097 | 0,927; — 

\ 
































1 Unter Zugabe von 24,6 mg 0,. 


Versuchsmaterials war aus technischen Gründen nicht möglich. Wir 
mußten uns deshalb auf die mikrochemische Probe nach KRÜGER und 
TscHIRcH (1929) beschränken. Sie fällt im Destillat nach der Anaerobiose 
positiv aus. Damit wäre also wahrscheinlich gemacht, daß bei Syringa 
vulgaris eine geringe Menge Essigsäure an Stelle des zu erwartenden 
Alkohols gebildet wird. Der sichere Beweis bleibt allerdings noch zu 
führen durch eine quantitative Isolierung der gebildeten flüchtigen Säure. 
Aus der Tabelle geht hervor, daß die erzeugte ‚Essigsäure‘ in keinem 
direkten Verhältnis zum gleichzeitig gebildeten Alkohol steht und des- 
halb kaum als laufendes Stoffwechselprodukt anzusehen ist. Da sie vom 
Alkohol aus gesehen, an dessen Stelle sie ja erscheint, eine höhere Oxy- 
dationsstufe darstellt, müssen wir annehmen, daß ihre Bildung auf 
Kosten eines in den Zellen in geringer Menge vorhandenen Wasserstoff- 
akzeptors vor sich geht. Ob wir dabei an „labil gebundenen Sauerstoff“ 
(KostyTscHEew 1913b) oder an irgendeinen anderen reduzierbaren Körper 
denken sollen, können wir zunächst nicht entscheiden. Es ist unwahr- 
scheinlich, ja sogar unmöglich, daß nach zweimaligem Evakuieren noch 
gasförmiger Sauerstoff in hinreichender Quantität in den Interzellularen 
hinterblieben ist; eher könnte schon Sauerstoff im Imbibitionswasser 
der Zellwände und im Protoplasten gelöst vorliegen. Um uns davon zu 
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überzeugen, welchen Einfluß eine geringe Menge gasförmigen Sauerstoffes 
auf die Bildung der flüchtigen Säure ausübt, mischten wir der N,-Atmo- 
sphäre etwa 4% O, bei (Versuch 178, Tabelle 6). Wir sehen, daß sich die 
Säurezunahme in den Dimensionen der rein anaeroben Versuche hält. 
Wenn wir berechnen, wieviel zur Bildung der überschüssigen CO, 


(0,097 com —- flüchtige Säure als 4,5 mg Alkohol eingesetzt) Sauerstoff 


verbraucht worden ist, so finden wir 19,5 mg von den zugesetzten 24,6 mg 
O, wieder. Für die Oxydation des Alkohols zur Essigsäure wären in diesem 
Falle allerdings auch nicht mehr als 3,1 mg O, nötig gewesen. Die Menge 
der in Anaerobiose gebildeten flüchtigen Säure wird also durch eine 
andere Größe als den letzten Rest gasférmigen Sauerstoffes bestimmt ; 
dieser erscheint beinahe vollkommen als CO, wieder. 

Es ist selbstverständlich, daß durch die Sauerstoffzugabe das Ver- 
hältnis Alk.:CO, gedrückt wird. Bei den Syringa-Blättern, die eine 
außerordentlich intensive intramolekulare Atmung haben, wirkt sich 
selbst eine so bedeutende Menge (4%'O,) nicht besonders stark aus, 
der Quotient sinkt nur auf 0,92. Es ist also unwahrscheinlich, daß die 
ganz anderen Werte für das Verhältnis Alk.:CO,, die KostYTscHEw bei 
Syringa vulg. gefunden hat, durch eine nicht vollkommen anaerobe 
Versuchsanstellung bedingt sein könnten (KostyTscHEw gibt leider keine 
Beschreibung seiner Versuchsanordnung). Wir wissen nicht, worauf 
diese starken Verschiedenheiten in den gefundenen Alk.:CO,-Quotienten 
bei KostyTscHEew und bei uns zurückzuführen sind. Eine Vermutung, 
die uns auftauchte, konnten wir nicht mehr nachprüfen, weil die Jahres- 
zeit schon zu weit vorgeschritten war. Im Gegensatz zur üblichen Art 
der Alkoholdestillation trieben wir den Alkohol ja aus einer phosphor- 
säurehaltigen Lösung über. Es wäre möglich, daß unter diesen Bedingungen 
Ester, die sich etwa aus dem Alkohol gebildet haben könnten, wieder 
verseift werden, und daß wir erst auf diese Weise die wirklich gebildete 
Alkoholmenge erfassen. Der Grund zu dieser auffälligen Differenz kann 
natürlich ebensogut ein ganz anderer sein, denn wir haben für die aus- 
gesprochene Vermutung zunächst gar keinen sicheren Anhaltspunkt. In 
diesem Zusammenhange ist jedoch bemerkenswert, daß es WETZEL (1933) 
gelungen ist, aus einem Objekt, in dem sowohl KostYTscHEw (1913a) 
als auch BoysEN JENSEN (1923) so gut wie keinen Alkohol nach Anaero- 
biose fanden, nämlich aus den Kartoffelknollen, ganz beträchtliche Mengen 
zu gewinnen. Aus den Zahlen der Tabelle 7 ist weiterhin zu entnehmen, 
daß für die meisten Objekte, die wir prüften, der Quotient Alk.:CO, gar 
nicht so erheblich vom theoretischen Wert der alkoholischen Gärung 
abweicht, wie man bisher für die Organe höherer Pflanzen allgemein an- 
genommen hat. Ganz abseits stehen eigentlich nur die Blätter von 
Tropaeolum majus. Es ist aber ungewiß, wie auch BOYSEN JENSEN schon 
bemerkt, ob in diesem Falle nicht die Senföle eine genaue Bestimmung 

37* 








548 Karl Paech: 









































Tabelle 7. 
Die Werte sind auf 100 g Frischgewicht bezogen. 
Im frischen Material v In Anaerobiose 
präformiert - 4 Ver- produziert 
a] tempe- | suchs- = Alk. 
com> ratur dauer ccm CO, 
mg 00, |mg Alk.| nichtige mg CO, | mg Alk. | nachtige 
Säure Grad Std. Säure 
Allium Cepa, Zwiebelschuppen. 
18,2 14,4 0,85 37 46 242,4 | 245,7 | 1,73 1,01 
15,5 11,0 1,04 20 113 346,6 | 363,0 1,26 1,06 
14,2 10,0 0,66 37 23 142,8 146,8 | — 0,64 1,03 
Sambucus nigra, grüne Laubblätter. 
60,0 45,3 0,58 25 18 277,1 265,0 | 0,727 0,96 
49,4 23,9 0,82 25 7 134,6 142,2 | 0,164 1,06 
83,3 28,8 0,63 24 17 200,0 180,0 | 1,03 0,90 
Brassica oleracea capitata (Weißkohl). 
26,4 | 13,8 | 0,396 | 21 | 24 | 115,6 | 97,8 | 0,88 | 0,85 


Hedera Helix, Laubblätter. 
419 | 259 | — | 21 | 28 | 5879 | 524,6 | — | 0,89 


Sazifraga crassifolia, Laubblätter. 
47,6 | 16,7 | 0,102 | 37 | 15 | 369,8 | 333,3 0,04 | 0,90 
Tropaeolum majus, Laubblätter!. 
62,8 | 32,1 | 2,35 | 21 | 23 | 113,9 24,0 | 1,72 | 0,21 
Phaseolus multiflorus, Primärblätter. 
72,0 | 24,5 | 0,705 20 15 145,0 | 85,5 0,40 0,59 
6,1 — 24 6 


55,0 1 | 43,1 | 16,8 _ 0,39 
Triticum sativum, 14 Tage alte Pflänzchen. 
35,5 | 17,6 | 1,74 | 20 | 25 | 59,1 | 352 | 1,06 | 0,60 


Cucumis sativus, Frucht. 
8,5 3,1 0,434 22 20 76,2 | 62, 
22 30 71 


3 | 0,0 0,82 
90,5 | 71,5 


0,0 0,79 
1 Vgl. Boysen JENSEN (1923). 


der flüchtigen Stoffwechselprodukte stören. Daneben fallen die Phaseo- 
lus-Primärblätter mit einem besonders niedrigen Quotienten am weitesten 
aus der Reihe. Da sie als sehr chromogenreich bekannt sind, lag bei 
ihnen eine teilweise Oxydation des gebildeten Alkohols auf Kosten von 
„gespeichertem Sauerstoff‘ durchaus im Bereiche der Möglichkeiten. 
Falls die geringe Zunahme der flüchtigen Säure auch als Essigsäure zu 
rechnen wäre, was wir nicht geprüft haben, würde der Quotient zwar 
etwas gehoben, aber noch lange nicht ausgeglichen. Die außergewöhnlich 
kurze anaerobe Lebensdauer, die uns früher schon aufgefallen war, ließ 
die Bildung von Azetaldehyd vermuten, der wegen seiner starken Gift- 
wirkung ja der Grund des raschen Absterbens hätte sein können. Zum 
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Zwecke des Aldehydnachweises destillierten wir nach 8stündiger An- 
aerobiose bei 24° 75g Primär- und Folgeblätter von Phaseolus multiflorus. 
Das Destillat wurde durch erneute Destillation auf etwa 50 ccm ein- 
geengt und darauf zur Rımmıschen Probe verwandt (s. KLEIN, Bd. 2). 
Mit Natriumnitroprussid und Piperazin war weder die verlangte tiefblaue 
Farbe, die für größere Aldehydmengen charakteristisch ist, noch die 
olivgrüne bei geringen Mengen, zu erzielen. Da auch die Fruiinesche 
Probe negativ ausfiel, müssen wir annehmen, daß in den Phaseolus- 
Blättern während der Anaerobiose kein Aldehyd gebildet, wird und daß 
der fehlende Alkohol auf andere Art umgewandelt wird, oder daß auf 
Kosten des „gespeicherten Sauerstoffes“ noch eine normale oxydative 
Atmung möglich ist, die nur zu CO, führt. 

Wir konnten leider aus äußeren Gründen den verschiedenen Fragen 
und Hinweisen, die sich aus unseren vorbereitenden Versuchen ergeben, 
nicht näher nachgehen und müssen uns zunächst darauf beschränken, 
einen Teil der Zahlen in Tabelle 7 zusammenzustellen. Besondere Er- 
wähnung verdient noch eine Gruppe von Blättern, die wir nicht mit in 
die Tabelle aufgenommen haben, weil bei ihnen offenbar unsere Alkohol- 
bestimmungsmethode versagt: das sind die Blätter, die größere Mengen 
ätherischer Öle enthalten. Mentha arvensis und Melissa officinalis sind 
von uns zu Anaerobioseversuchen herangezogen worden. Diese Blätter 
haben zunächst einen ungewöhnlich spärlichen intramolekularen Stoff- 
wechsel, sie unterbieten auf Frischgewicht bezogen beinahe noch die 
jungen Weizenpflänzchen, die sich in Tabelle 7 vor allen übrigen grünen 
Blättern durch eine besonders geringe Alkohol- und Kohlensäureproduk- 
tion auszeichnen. Außerdem erreicht aber der Quotient Alk.:CO, in den 
Blättern mit ätherischen Ölen ganz ungekannt hohe Werte, er schwankte 
zwischen 1,00 und 3,6! Zur Orientierung seien die Zahlen für einen solchen 
Versuch angeführt. Von 100 g Melissa-Blättern (nichtblühender Pflanzen) 
wurden in 24stündiger Anaerobiose bei 25° 16,8mg CO, und 36,8 mg 
Alkohol gebildet, der Quotient betrug also ungefähr 2,2. Wir möchten 
aber annehmen, daß diesen Quotienten keine reale Bedeutung zukommt, 
und daß sie durch unsere Art der Alkoholbestimmung verursacht worden 
sind. Bei der NıcLouxschen Methode, deren wir uns bedienten, werden 
als ,,Alkohol“ alle mit Bichromat oxydierbaren Substanzen bestimmt. 
Obwohl wir alle an Blutkohle adsorbierbaren Destillationsprodukte ent- 
fernt haben, sodaß die Destillate auch ihren starken Geruch verloren 
hatten, kann es möglich sein, daß im ,,präformierten Alkohol“ Substanzen 
mit Aldehydnatur erfaßt worden sind. Wenn diese Körper im Laufe der 
Anaerobiose zu den entsprechenden Alkoholen reduziert werden, so ver- 
brauchen sie nach dem Versuch eine größere Menge Bichromat zur Oxy- 
dation als in der Kontrolle und täuschen damit eine höhere Alkohol- 
konzentration vor. Wir haben diese Vermutung nicht nachgeprüft, da 
wir diese Gruppe von Blättern zunächst beiseitegestellt hatten. Bis zu 











550 Karl Paech: 


einem gewissen Grade verhalten sich übrigens die Schalen von Zitronen 
ähnlich, während die ganzen Früchte oder die Pulpa für sich Alkohol 
und CO, im Verhältnis von 0,5 bis 0,8 produzieren. 


F. Zusammenfassung der Ergebnisse und Schlußbetrachtung. 


Diese vorläufige und, wie schon angedeutet, aus äußeren Gründen, 
fragmentarische Untersuchung ging von dem Gedanken aus, daß im 
anaeroben Stoffwechsel höherer Pflanzen als regelmäßiges Endprodukt 
eine nichtflüchtige organische Säure zu finden sein könnte. Nachdem 
sich durch quantitative Bestimmungen gezeigt hatte, daß wohl hier und 
da eine Zunahme des Säuregehaltes im Laufe der Anaerobiose zu ver- 
zeichnen ist, daß aber diese Erscheinung nicht regelmäßig und allgemein 
auftritt, konnte auch die Aufklärung der anaeroben Todesursache nicht 
durch Vermittlung einer Säurebildung versucht werden. Die nahe- 
gelegene Vermutung, daß sich der anaerobe Zustand zuerst und sehr 
deutlich im physikalisch-chemischen Verhalten des Protoplasten aus- 
prägen müsse, konnte durch Viskositäts- und Permeabilitätsmessungen 
bestätigt werden. Schon nach kurzer Anaerobiose bzw. lange vor einer 
irreversiblen Schädigung verändern sich jene beiden Eigenschaften des 
Plasmas meßbar, und zwar analog den Abweichungen beim Narkotisieren. 
Es kann allerdings nicht als nachgewiesen gelten, daß die Ursachen der 
Strukturwandlung in einem anaerob produzierten Stoff zu suchen sind. 
Im Hinblick auf die ,,Erhaltungsenergie“ des Plasmas (Tamiya 1932) 
wäre auch ein rein energetischer Zusammenhang zwischen dem Ausfall 
der Oxydationsvorgänge und der Strukturänderung des Plasmas denkbar. 


An dieser Stelle mögen einige Bedenken geltend gemacht werden, 
die uns im Laufe der Untersuchung kamen, so oft wir uns für jede Ver- 
suchsgruppe nach einem „passenden Objekt“ umsehen mußten. Es 
scheint uns sehr riskant und für eine endgültige Aussage vielleicht sogar 
unerlaubt, bei der Beobachtung der komplexen Vorgänge, die der an- 
aerobe Zustand der höheren Pflanzen darstellt, die Erscheinungen, die an 
verschiedenen Objekten wahrgenommen wurden, so zu verknüpfen, als 
seien sie in jedem einzelnen wirklich vereinigt. Freilich wird es sehr 
schwer sein, ein pflanzliches Organ zu finden, das für das Studium aller 
Vorgänge der Anaerobiose gleich gut geeignet ist; das Streben muß 
aber darauf gerichtet bleiben. 

Bei der Analyse der flüchtigen anaeroben Stoffwechselprodukte ergab 
sich zumeist ein Quotient Alk.:CO,, der dem theoretisch geforderten 
Wert viel näher lag, als man nach den bisherigen Beobachtungen an 
Blättern hätte erwarten können. Die Aufklärung aller Fälle, in denen 
Kohlensäure in recht erheblichem Überschuß produziert wird, würde 
erleichtert, wenn es gelänge, eine vollständige Bilanz aufzustellen, d.h. 
auch die verbrauchten Zucker mit ähnlicher Genauigkeit zu bestimmen 
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wie die gebildeten Spaltprodukte. Das ist mit den bis jetzt ausgearbeiteten 
analytischen Methoden leider noch nicht möglich. 

Für die Objekte, in denen die anaerob gebildete Kohlensäure den 
Alkohol nur um ein geringes übersteigt, kann angenommen werden, 
daß der fehlende Alkohol auf Kosten zelleigener Wasserstoffakzeptoren 
weiteroxydiert wird. In den Blättern von Syringa vulgaris, die Alkohol 
und Kohlensäure im Verhältnis 0,95—1,01 produzieren, wird auf diese 
Weise wahrscheinlich etwas Essigsäure gebildet. Die quantitative 
Bestimmung der Säure ist allerdings noch nicht erfolgt. Sollte sich auch 
für die stärker abweichenden Quotienten einmal eine Aufklärung dahin- 
gehend geben lassen, daß die Intermediärprodukte der Gärung dank der 
vorhandenen Wasserstoffakzeptoren auf einer höheren Oxydationsstufe 
als der des Alkohols liegenbleiben können, dann dürfte das bekannte 
Pasreursche Wort umgekehrt und für die Blätter höherer Pflanzen 
gesagt werden, daß für sie ein Leben ohne Sauerstoff in jedem Falle 
gleichbedeutend mit einer alkoholischen Gärung ist!. 


Literaturverzeichnis. 


Bodnar u. Mitarbeiter: Biochem. Z. 165, 16 (1925). — Boysen Jensen: D. kgl. 
Danske Vidensk. Selsk. Biol. Medd. 4, 1 (1923). — Devaux: Ann. des Sci. natur., 
VI. s. 14, 297 (1891). — Grünberg: Planta (Berl.) 16, 433 (1932). — Gustafson: Amer. 
J. Bot. 19, 823 (1932). Biochem. Z. 272, 172 (1934). — Höfler u. Weber: Jb. Bot. 65, 
643 (1926). — Jungers: Protoplasma (Berl.) 21, 351 (1934). — Klein: Handbuch der 
Pflanzenanalyse. Berlin 1932. — Klein u. Pirsehle: Biochem. Z. 168, 340 (1926). — 
Kostytsehew: Lehrbuch der Pflanzenphysiologie. Berlin 1926. — Ber. dtsch. bot. 
Ges. 31, 125 (1913a). — Kostytschew u. Mitarbeiter: Hoppe-Seylers Z. 83, 105 
(1913b). — Krüger u. Tschireh: Mikrochem., N.F. 1, 318 (1929). — Lepeschkin: 
Biochem. Z. 142, 291 (1923). — Lundsgaard: Biochem. Z. 220, 1 (1930). — Neuberg 
u. Gottschalk: Biochem. Z. 151, 167 (1924); 160, 256 (1925). — Oparin: Biochem. 
Z. 182, 155 (1927). — Paech: Planta (Berl.) 24, 78, (1935). — Pasteur: Ann. 
Chim. et Phys. 58, 323 (1860). — Smirnov: Planta (Berl.) 6, 687 (1928). Stoklasa: 
Beitr. chem. Physiol. u. Path. 3, 460 (1903). — Ber. dtsch. bot. Ges. 44, 248 (1926). 
Tamiya: Acta phytochim. (Tokyo) 6, 265 (1932). — Thomas, M.: Biochem. J. 
19, 927 (1925). — Weber: Ber. dtsch. bot. Ges. 40, 212 (1922). — Wetzel: Planta 
(Berl.) 17, 1 (1932). — Ber. dtsch. bot. Ges. 51, (46) (1933). — Winterstein: Die 
Narkose. Berlin 1926. 


ı Für die Anregung zu dieser Arbeit, die in den Jahren 1933 und 1934 im 
Botanischen Institut der Universität Leipzig ausgeführt wurde, bin ich Herrn 
Prof. Dr. W. RUHLAND zu großem Danke verpflichtet. Herrn Prof. Dr. K. WeTzeL 
habe ich für viele Ratschläge und Unterstützungen zu danken. 











(Aus dem Botanischen Institut der JOHANN WOLFGANG GOETHE-Universität zu 
Frankfurt a. M.) 


ÜBER DEN EINFLUSS VON £-INDOLYLESSIGSAURE AUF DIE 
BLATTBEWEGUNGEN UND DIE ADVENTIVWURZELBILDUNG 
VON COLEUS!. 


Von 
Orto FiscHniIch. 


Mit 9 Textabbildungen (22 Einzelbildern). 


(Eingegangen am 2.Oktober 1935.) 
Einleitung. 

Im Jahre 1933 wurde die Pastenmethode in die Wuchsstoff- 
Forschung eingeführt (LAIBACH 1933). Sie hat sich inzwischen bei den 
Untersuchungen sowohl im hiesigen Institute (vgl. unter anderem LAIBACH 
1935) wie auch sonst (vgl. Czasa 1935, 1935a, 1935b; Avery jun. 1935; 
sowie verschiedene vor kurzem erschienene Arbeiten aus dem Boyce- 
THaompsox-Institute, Yonkers, New York 1935) als wichtiges Hilfsmittel 
für die Wuchsstoff-Forschung erwiesen und sie nach verschiedenen Rich- 
tungen hin gefördert. Im Frankfurter Institut ist es gelungen, mit Hilfe 
der neuen Methode an intakten Pflanzen nicht nur starkes Streckungs- 
wachstum, sondern auch Zellvermehrung und Wurzelbildung auszulösen, 
ein Befund, der auch für den praktischen Pflanzenbau von Bedeutung 
zu werden verspricht. 

Hier soll über Versuche berichtet werden, bei denen mittels der Pasten- 
methode Blattbewegungen und Adventivwurzelbildung, vor allem an 
Coleus, studiert wurden. In zwei vorläufigen Mitteilungen (vgl. LarwacH 
und FiscanicH 1935, 1935a) wurden einige Ergebnisse dieser Unter- 
suchungen, die inzwischen nach verschiedenen Richtungen hin erweitert 
und vertieft worden sind, veröffentlicht 2. 


I. Material. 

Als Versuchspflanze diente im wesentlichen eine Coleus-Varietät, die G. Maı 
(1934) schon im hiesigen Institut benutzt und mit Coleus rot bezeichnet hat. Es ist 
dies eine rote, anthocyanreiche Coleus-Rasse mit vierkantigem Stengel. Blätter 
und Stengel dieser Pflanze sind nur wenig oder gar nicht behaart und deshalb 
zum glatten Auftragen von Paste gut geeignet. Sämtliche Versuchspflanzen waren 
Stecklinge, die von einer Mutterpflanze stammten. Sie stellten daher einen Klon 
dar. Wenn sie in den Versuch eingestellt wurden, waren sie 20—25 cm groß und 
hatten etwa 4 erwachsene Blattpaare. Für die Versuche mit ganz alten und ganz 
jungen Blättern wurden größere Pflanzen gewählt. 





1 Dissertation der Naturwi haftlichen Fakultät der JOHANN WOLFGANG 
GOETHE-Universität zu Frankfurt a. M. 

2 Die Arbeit wurde unter Leitung von Herrn Professor Dr. F. LAIBACH aus- 
geführt. 
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Im Laufe der Versuche stellte es sich als notwendig heraus, den Verlauf der 
Gefäßbündel in einer Coleusrot-Pflanze zu kennen. Er sei an Hand der Abb. 1 
geschildert. Von den Gefäßbündeln, die aus einem Blatte in den Stengel eintreten, 
verlaufen zwei den Kanten des Stengels entlang und eines in der Mittellinie der 
unter dem Blatte gelegenen Stengelseite abwärts. Letzteres Bündel gabelt sich über 
dem nächst tieferstehenden Blatt derselben Ortho- 
stiche und verläuft dann mit den beiden seitlichen 
Bündeln, die aus diesem Blatt kommen, an den 
Kanten des Stengels weiter. Das längs der Mittel- 
linie einer Stengelseite verlaufende Bündel wird von 
zwei, selten mehr, kleineren Gefäßbündeln begleitet. 
An den Knoten der Stengel sind auch schwache 
Querverbindungen der Gefäße zu erkennen. 

Neben dieser Hauptversuchspflanze wurden noch 
andere Coleus-Arten, C. Penzigii, C. thyrsoides, C. aro- 
maticus und auBerdem Solanum lycopersicum ver- 
wendet. SchlieBlich wurden auch noch einige Ver- 
suche mit Crassocephalum, Strobilanthes, Justicia, 
Isotoma und Carica durchgefihrt. 


II. Methodik. Re ’ 
N 


Die Versuche wurden zum größten Teil im 
Gewächshaus in diffusem Licht und bei ziemlich 
stark schwankender Luftfeuchtigkeit und Tempera- 
tur angestellt. Zur künstlichen Wuchsstoffzufuhr 
wurden ß-Indolylessigsäurepasten verschiedener 
Konzentration verwendet. Die Kontrollpflanzen 
wurden mit Lanolin behandelt, das durch Verreiben 
von Wollfett (Adeps lanae) mit Wasser im Ver- 
hältnis 1 : 1 hergestellt wurde. Das Lanolin wurde 
mehrere Wochen vor der Verwendung angesetzt 
(vgl. Larpacn 1934). Als Ausgangspaste für die 
verschiedenen Verdünnungen diente eine 0,5%ige 
B-Indolylessigsäurepaste: 0,5g ß-Indolylessigsäure 
wurden in 50 ccm Wasser aufgeschlemmt und die 
Aufschlemmung mit 50g Wollfett zur Paste ver- 
rieben. Von dieser 0,5%igen Paste wurden durch 
Verreiben mit Lanolin in geometrischer Reihe ab- 
gestufte Verdiinnungen hergestellt. AuBer diesen 
Pasten wurde in einigen Versuchen auch Paste 
verwendet, die durch möglichst intensives Verreiben von ß-Indolylessigsäure- 
kristallen mit wenig Lanolin hergestellt war. Sie wird der Einfachheit halber 
als „Kristallpaste‘‘ bezeichnet. 

Vor Beginn des Versuches wurden die Pflanzen zunächst numeriert und gezeichnet 
und erst zuletzt mit Paste behandelt, nicht vorher, um zu vermeiden, daß die zuerst 
bestrichenen Pflanzen schon Blattbewegungen zeigen, ehe man mit dem Ansetzen 
der Versuchsreihe fertig ist. Wie Vorversuche zeigten, muß eine Versuchspflanze 
mindestens 12—14 Tage, mitunter noch länger beobachtet werden, bevor der Ver- 
such abgebrochen wird. In den meisten Fällen wurde jede Pflanze während des 
Versuches täglich, wenn nötig, täglich zweimal gezeichnet. So erhält man ein 
hinreichend genaues Bild von dem Ablauf der Blattbewegung, dem Beginn der 
Wurzelbildung und den sonstigen Veränderungen an der Pflanze. Noch genauer 
wird die Registrierung, wenn man Schattenbilder der Versuchsblätter nachzeichnet 























Abb. 1. Leitbündelverlauf in 
einem Stengel von Coleus rot. 
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(Abb. 5a und b). Will man auch gleichzeitig die nyktinastischen Bewegungen der 
Blätter (vgl. hierzu SCHMITZ 1933) festhalten, so greift man am besten zur Film- 
aufnahme. Wir benutzten im hiesigen Institute die Kinamo 25 der Zeiß-Ikon-Werke. 
Der Institutsmechaniker Reis hat dazu eine automatische Schaltvorrichtung 
konstruiert, durch die nach Belieben in verschiedenen Zeitabständen, z. B. alle 
10, 20 usw. Minuten, eine Aufnahme gemacht wird. An einer mitaufgenommenen 
Uhr ist die Zeit jeder Aufnahme abzulesen. 

Für Dunkelversuche standen mir mehrere Dunkelkammern zur Verfügung. 
Das Zeichnen der Versuchspflanzen erfolgte hier natürlich bei rotem Licht. 

Dauerbelichtungsversuche wurden mit Hilfe einer Osram-Nitra-200-Watt-Lampe, 
die in einer Entfernung von 25 cm über der Pflanze angebracht war, durchgeführt. 
Eine Küvette, durch die dauernd kaltes Wasser floß, schützte die Pflanze vor zu 
starker Wärmeeinwirkung. 

Für Klinostatenversuche wurde ein Elektroklinostat aus dem hiesigen In- 
stitut benutzt. 

Bei den Zentrifugenversuchen wurden Topfpflanzen am Rande einer um eine 
vertikale Achse rotierenden Scheibe mit einer Fliehkraft von 1g geschleudert. 

Weiterhin werden folgende Abkürzungen benutzt: Bp. — Blattpaar, Mr. = Mit- 
telrippe, J. = B-Indolylessigsäure, I.-P. = B-Indolylessigsäurepaste. 


III. Versuche an Coleus rot!. 
A. Versuche mit bewurzelten Pflanzen. 
Bei den Versuchen wurde vor allem auf zwei Erscheinungen geachtet: 
1. auf die Blattbewegungen der behandelten sowie der übrigen Blätter 
der Versuchspflanze, 2. auf die Entstehung von Wurzelanlagen und 
das Auftreten von Wurzeln. 


1. Stiel und Mittelrippe behandelt. 


Versuch 1. 5 Pflanzen (Protokoll-Nr. 983—987); Blattstiel und Mr. unterseits 
bestrichen. 

Nach etwa 30 Min. schwache hyponastische Bewegung der behandelten Blätter. 
Nach einem Tag Epinastie von Stiel und Spreite. Das Bp. über dem behandelten 
auch etwas gesenkt, ebenso die beiden darunter. Das Bp. in derselben Orthostiche 
darunter nicht so stark wie das Bp. direkt unter dem behandelten. Am zweiten 
Tage behandeltes Bp. noch stärker epinastisch gekrümmt. Bp. darüber fast wieder 
in Normalstellung, während das darunter sich noch stärker gesenkt hat, und zwar 
das in der gleichen Orthostiche stehende am stärksten, obwohl es von der Zufuhr- 
stelle des Wuchsstoffes weiter entfernt ist als das andere Bp. Im weiteren Verlauf 
der Arbeit bezeichnen wir die eben geschilderte epinastische Bewegung des Blattes 
als die I. Phase der Reaktion. Nach etwa 4—5 Tagen: behandelte Blätter richten 
sich zur Senkrechten und darüber hinaus auf. Ende dieser Bewegung nach 6 bis 
8 Tagen. Wir nennen diese Bewegung die II. Phase der Reaktion. Die mit starken 
Pasten behandelten Pflanzen wachsen viel langsamer als die dazugehörigen Kontroll- 
pflanzen. Oft wird sogar die ganze Sproßspitze oberhalb der behandelten Blätter 
geschädigt, wächst nicht mehr oder stirbt ab. Die Schädigung der Spitze infolge 
starker Wuchsstoffzufuhr hat meist das Austreiben der Achselsprosse zur Folge. 
Die unter dem behandelten stehenden Bp. richten sich später wieder auf, und zwar 
manchmal sogar bis über die Normalstellung hinaus. Das unmittelbar unter dem 
behandelten Bp. stehende macht diese Bewegung immer vor dem in der gleichen 
Orthostiche und tiefer gelegenen Bp. 


1 Wenn nichts anderes erwähnt, wurde 0,5%ige I.-P. benutzt. 
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Vom 4. Tage an Längenzunahme der Stiele sowie Dickenzunahme der Stiele 
und Mr. der behandelten Blätter. Oft auch die Blattstiele des darüber und der 
darunter stehenden Bp. etwas verdickt. Vom 5. Tage an in Reihen Wurzelanlagen 
auf Mittellinie und Kanten, und zwar nur auf den unter den behandelten Blättern 
gelegenen Seiten des Stengels, im ersten Internodium meist sehr dicht, im zweiten 
zerstreuter, im dritten selten und dann nur auf den Kanten des Stengels. Nach 
einigen Tagen brechen die Wurzeln durch. Das Austreiben kann durch hohe Luft- 
feuchtigkeit sehr gefördert werden (vgl. Abb. 2). 

Während die unbehandelten Blätter, nachdem sie ihre ursprüngliche Stellung 
ungefähr wieder eingenommen haben, keine Bewegung mehr ausführen, macht 





a / b c 
Abb. 2. Wurzelbildung am Stenge von Coleus rot, nach Behandlung des dariibersitzenden 
Blattpaares mit #-Indolylessigsäure (Mittelrippe und Stiel ober- und unterseits bestrichen) 
a 0,5% I.-P., b 0,25% I.-P., c 0,125% I.-P. K. Reis phot. 


das behandelte Blatt etwa vom 8. Tage ab eine Abwärtsbewegung, ohne aber 
seine Normalstellung ganz zu erreichen. Diese Abwärtsbewegung nennen wir die 
III. Phase der Reaktion. 

Inzwischen Blattstiel und Mr. des behandelten Blattes noch stärker in die 
Länge und Dicke gewachsen. Nach etwa 12 Tagen an vielen behandelten Blatt- 
stielen, weniger an den behandelten Mr. Wurzelanlagen unterseits, vornehmlich 
an den Seiten. 

Wesentlich anders verhält sich die Pflanze, wenn die Blätter ober- 
seits bestrichen werden. 

Versuch 2. 5 Pflanzen (Nr. 847—851); Stiel und Spreite oberseits behandelt. 

Das behandelte Blatt beginnt sich sofort epinastisch zu krümmen. Die Wirkung 
des Wuchsstoffes auf das Bp. darüber und die darunter ist lange nicht so stark 
wie im vorigen Versuch. Das behandelte Blatt hat am 2. Tage seine stärkste Krüm- 
mung, das Ende der I. Phase der Reaktion, erreicht und beginnt sich vom 3. Tage 
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ab aufzurichten, und zwar hebt sich der Blattstiel mehr als die Spreite. Auch hier 
deutliche Dicken- und Längenzunahme des Blattstieles bzw. des ganzen Blattes. 
Nach etwa 6 Tagen hat sich der Blattstiel fast senkrecht aufgerichtet, die Spreite 
ist immer noch gesenkt, aber nicht mehr so stark. Nach einigen weiteren Tagen 
senkt sich der Blattstiel wieder etwas, geht aber nicht mehr bis zur Normalstellung 
zurück. Die Spreite hat sich noch etwas mehr gehoben, erreicht aber nicht ihre 
Normallage. Wurzelbildung selten beobachtet, weder am Stengel noch am Blatt- 
stiel oder an der Mr. 


In dem folgenden Versuch wurden die Blätter ober- und unterseits 
behandelt und dabei verschiedene Wuchsstoffkonzentrationen geprüft. 

Versuch 3. a) 2 Pflanzen (Nr. 490—491); Stiel und Mr. oben und unten mit 
0,5%iger I.-P. — Ablauf der Blattbewegung ähnlich wie in Versuch 1. 

b) 2 Pflanzen (Nr. 492—493); desgleichen mit 0,25%iger 1.-P. 





Abb. 3. Querschnitt durch einen Blattstiel von Col rot. a Normal, b nach Behandlung 
der zugehörigen Blattmittelrippe mit 0,5% I.-P. (Wurzelbildung). K. Reis phot. 


Der Ablauf der Blattbewegung der behandelten und der unbehandelten Bp. 
geht viel schneller vonstatten als bei den mit 0,5%iger Paste behandelten Pflanzen. 
Keine Schädigung der SproBspitze. Dicken- und Längenzunahme des Stieles bzw. 
der Mr. noch sehr deutlich, aber nicht mehr so stark wie nach Behandlung mit 0,5 %iger 
1.-P. Wurzelbildung schwächer als in Versuch 1. 

c) 2 Pflanzen (Nr. 494—495); desgleichen mit 0,125%iger I.-P. 

Hier gilt das unter b Gesagte, nur daß die Blattbewegung noch früher beendet ist. 
Die Wurzelbildung wird mit dieser Konzentration gerade noch ausgelöst (Abb. 2). 

Fassen wir die Ergebnisse dieser Versuche zusammen! 

Bp., bei denen die Mr. und der Stiel unter- oder unter- und oberseits 
mit 0,5%iger I.-P. behandelt werden, führen folgende Bewegung aus: 
I. Phase: epinastische Reaktion, der eine nur kurz andauernde hypo- 
nastische Bewegung vorausgeht; II. Phase: hyponastische Reaktion bis 
zur Vertikalen und darüber; III. Phase: Senkung der Blätter, ohne daß 
die Ausgangsstellung vollständig erreicht wird. Die nur oberseits mit 
Paste behandelten Blätter machen insofern eine Ausnahme, als die Spreite 
im Gegensatz zum Stiel die II. und damit auch die III. Phase der Be- 
wegung nicht oder nur sehr schwach mitmacht. Die Zeitdauer des 
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Ablaufes der Blattbewegung ist abhängig von der Pastenkonzentration. 
Schwache Paste wirkt verkürzend auf die gesamte Reaktionsdauer. Die 
Blattstiele zeigen eine Längen- und Dickenzunahme, die Mr. im wesent- 
lichen eine Dickenzunahme. Letztere ist ebenso wie die Wurzelbildung 
von der Konzentration der Paste abhängig. Die Wurzelbildung erfolgt 
zuerst am Stengel, und zwar genau entlang den aus dem behandelten 
Blatte kommenden Blattspurbündeln bis ins 2. oder gar 3. Internodium 
darunter. Später erscheinen meist Wurzeln auch an Blattstiel und Mr. 
Die anatomischen Veränderungen an den behandelten Blättern und an 
den Stellen des Stengels, wo Wurzel- 
bildung erfolgt, bestehen in folgen- 
dem : 1. Zellvergrößerung der paren- 
chymatischen Zellen, 2. Zellvermeh- 
rung in der Nähe der Gefäßbündel 
und erneute Tätigkeit des Kam- 
biums, 3. Neubildung von Gefäß- 
bündeln zwischen den schon vor- 
handenen, 4. Wurzelbildung, haupt- 
sächlich im Anschluß an die pri- 
mären Gefäßbündel (vgl. Abb. 3a, b 
und Abb. 4). 

2. Mittelrippe allein behandelt. 

Wurde die Mr. allein, und zwar 
unterseits (14 Pflanzen), oberseits 
(11 Pflanzen) oder unter- und ober- 





Abb. 4. Stengelquerschnitt von Coleus rot. 
Starke Wurzelbildung an zwei gegenüber- 
liegenden Seiten des Stengels, an denen ober- 





seits (23 Pflanzen) bestrichen 
(Abb. 5a und b), so wurden im 
wesentlichen die gleichen Reak- 


halb die mit 0,5 % I.-P. behandelten Blätter 
saßen; die beiden anderen Flanken des 
Stengels keine Wurzelanlagen. K. Reis phot. 


tionen beobachtet, wie wenn der 
Stiel, wie in Versuch 1—3, mitbehandelt wurde. Wurde auf die Ober- 
seite der Mr. mehr Wuchsstoff aufgetragen als auf die Unterseite 
(8 Pflanzen), so ergab das keinerlei Unterschiede gegenüber dem eben 
genannten Versuch. Wurden nur Teile der Mr., entweder die Spitze 
oder die Basis, oben oder unten (im ganzen 11 Pflanzen) mit 0,5%iger 
1.-P. bestrichen, so wurden ebenfalls wieder die gleichen Wirkungen 
erzielt, nur waren diese etwas schwächer. 

Ein viel genaueres Bild von den durch Wuchsstoff induzierten Blatt- 
bewegungen erhalten wir durch Zeitrafferaufnahmen mit der oben er- 


wähnten Filmapparatur. 

Versuch 4. 3. Bp., Mr. unterseits. Beginn 16. 8. 9% Uhr, Ende 20. 8. 12 Uhr. 
Alle 30 Min. eine Aufnahme. Im ganzen 197 Aufnahmen, von denen 10 heraus- 
gegriffen und in Abb. 6 zusammengestellt sind. 

a) Zeigt den Stand der Aufnahme nach genau 3 Stunden. Das behandelte Bp. 
hat sich bis dahin schon etwas epinastisch gekrümmt. 
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Abb. 5. a I. Phase der Blatt- 
bewegung nach Behandlung der 
Mittelrippe mit 0,5% I.-P. 

b II. Phase der Blattbewegung 
nach Behandlung der Mittelrippe 
mit 0,5% I.-P. 
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b) 9%/, Stunden später hat sich das behandelte Bp. noch stärker und ebenso 
die Bp. darunter und das darüber epinastisch gekrümmt. Diese Aufnahme zeigt 
aber zusätzlich noch die Schlafbewegung der Blätter. 

c) 21!/, Stunden nach der Behandlung sind alle Blätter stark epinastisch ge- 
krümmt, aber gegenüber b) wieder etwas aufgerichtet. Zu dieser Zeit ist die Schlaf- 
bewegung der Blätter schon lange beendet. Die epinastische Krümmung der Blätter 
ist also allein auf die Wuchsstoffwirkung zurückzuführen. 

d) 361/, Stunden nach der Behandlung, alle Blätter stark epinastisch gekrümmt. 
Pflanze in Schlafstellung. 

e) 44!/, Stunden nach der Behandlung, alle unbehandelten Blätter lediglich 
durch die Wirkung der Paste stark epinastisch gekrümmt. Behandelte Blätter 
bis fast zur Waagerechten aufgerichtet. 


a b c d e 





f zg h k 
Abb. 6. Die durch Behandlung der Mittelrippe des obersten ausgewachsenen Blattpaares 
mit 0,5 % I.-P. ausgelösten Blattbewegungen. (Aus einem Film zusammengestellt; Näheres 
im Text.) K. Reis phot. 


f) 72 Stunden nach der Behandlung, unbehandelte Blätter noch stärker epi- 
nastisch gekrümmt. Behandelte Blätter schon über die Normale aufgerichtet. 

g) 811/, Stunden nach der Behandlung, Pflanze in Schlafstellung. Unbehandelte 
Blätter immer noch stark gesenkt. Behandeltes Bp. gegenüber f) auch wieder 
etwas gesenkt. Hier ist-also deutlich zu sehen, daß das behandelte Bp. ebenfalls 
die Schlafbewegung der Pflanze mitmacht. 

h) 861/, Stunden nach der Behandlung, behandeltes Bp. schon wieder weiter 
aufgerichtet. Auch die unbehandelten Bp. beginnen sich langsam aufzurichten. 

i) 90 Stunden nach der Behandlung, die hyponastische Bewegung des behandelten 
Blattes geht nun schnell vonstatten. Unbehandelte Bp. fast noch wie bei h. 

k) 95 Stunden nach der Behandlung, behandelte Bp. haben das Ende der II. Phase 
erreicht. Die Spreite des linken Blattes schlägt schon nach oben über. Die un- 
behandelten Blätter haben sich auch schon wieder mehr aus ihrer Epinastie ge- 
hoben, vor allem das über dem behandelten gelegene Bp. 3 Tage später (22. 8.) 
haben sich die unbehandelten Blätter fast bis zur Normalen aufgerichtet. Das be- 
handelte Bp. geht in seiner Bewegung wieder zurück. 

Versuch 5. 5 Pflanzen (Nr. 852—856); Mr. unterseits wiederholt (5 Tage lang) 
Paste erneuert. 

1. Tag. Nach Auftragen der Paste schwache Hyponastie. 

2. Tag. Behandeltes Bp., die beiden Bp. darunter und das darüber gesenkt. 
Erste Neubestreichung: Abends stärkere Senkung der genannten Bp. Das in 
derselben Orthostiche unter dem behandelten stärker als das unmittelbar benack- 
barte gesenkt. 
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3. Tag. Vormittags. Behandeltes Bp. schon etwas über Normalstellung ge- 
hoben, alleanderen noch stark gesenkt. Zweite Neubestreichung : Abends behandeltes 
Bp. wieder etwas gesenkt, alle anderen Bp. noch stärker gesenkt als vorher. 

4. Tag. Vormittags. Alle behandelten Bp. bis auf 2 hoch aufgerichtet, die 
Spreiten übereinandergeschlagen. Deutliche Dicken- und Längenzunahme an den 
behandelten Stellen nach- 
weisbar. Von diesem Tage 
ab zeigen sich auch am 
Stengel Verdickungen von 
wellenartigem Aussehen. 

5. Tag. Vormittags. 
Nichts wesentlich Neues. 
Dritte Neubestreichung: 
Abends Mr. noch stärker 
geschwollen und nach oben 
umgerollt. Die ersten Wur- 
zelanlagen sichtbar, über 
zwei Internodien sich er- 
streckend. Durch die vierte 
undfünfteNeubestreichung 
wurden keine wesentlichen 
Veränderungen mehrin der 
Blattstellung hervorgeru- 
fen. Das unter dem behan- 
delten stehende Bp. richtet 
sich etwas auf, das darüber 
bleibt noch länger gesenkt. 
Blattstiele verdickt, - und 
zwar die des behandelten 
wie die der benachbarten 
Blätter. Auch Mr.sehrstark 
verdickt. Wurzelbildung 
sehr stark, meist über 2, 


Abb. 7. Wurzelbildung am Stengel unterhalb eines mehr- su Teil über 3 Interno- 

fach mit 0,5 % I.-P. behandelten Blattpaares. Wurzeln bis dien (Abb. 7). 
ins 3. Internodium, nur auf den beiden Flanken des Stengels In letzterem Fall * 
unterhalb der behandelten Blätter. K. Reis phot. n Iotstasen Ball Wur 
zeln nur auf den Kanten 


1 des 3. Internodiums, beim 

1. und 2. Internodium auf Kanten und Mittellinie. Eine etwa eine Woche später 
stattgefundene Kontrolle ergab, daß die fünfmal neu bestrichenen Blätter zum Teil 
abgefallen waren. Vorher waren sie mehr oder weniger stark vergilbt. Die Sproß- 
spitze wird in diesem Versuch geschädigt und bleibt im Wachstum stark zurück. 
Der Versuch zeigt, daß eine wiederholte Behandlung der Mr. eine 
sehr starke Längen- und Dickenzunahme der Blattstiele verursacht und 
eine außerordentlich starke Wurzelbildung auslöst. Der Einfluß auf die 
Blattbewegungen ist dagegen nicht viel anders als nach einmaliger Be- 
‘ handlung. Allerdings geht die Aufrichtung des Blattes nach der zweiten 
Neubestreichung wieder etwas zurück, um dann ungeachtet der weiteren 
Wuchsstoffzufuhr ihre hyponastische Bewegung zu Ende zu führen. Die 
unter den behandelten stehenden Blätter bleiben länger in der I. Phase 
als bei einmaliger Wuchsstoffzufuhr. 











auf die Blattbewegungen und die Adventivwurzelbildung von Coleus. 561 


In den folgenden Versuchen wurde die Mr. unterseits, aber mit 
abgestuften Konzentrationen behandelt, und zwar wurde von einer so 
schwachen Konzentration ausgegangen, daß schon keine Wurzelbildung 
mehr ausgelöst wurde. 

Versuch 6. 

a) 5 Pflanzen (Nr. 820—824); Mr. unterseits mit 0,125%iger I.-P. Nach einem 
Tag behandeltes Blatt selbst stark, darüber befindliches und die beiden darunter 
stehenden Bp. nur ganz schwach gesenkt. Am 2. Tag das Bp. über dem behandelten 
in Normalstellung. Behandeltes nicht weiter gesenkt, sondern etwa Normal- 
stellung. Die beiden Bp. darunter noch gesenkt. Am 3. Tage hat das behandelte 
Bp. die II. Phase der Bewegung beendet, alle anderen Blätter Normalstellung. 
Von diesem Tage ab senkt sich das behandelte Bp. und bleibt vom 5. Tage ab 
etwas über der Normalstellung stehen. Wurzelbildung wurde nicht bemerkt, 
wohl aber eine schwache Verdickung von Blattstiel und Mr. 

b) 5 Pflanzen (Nr. 826—830); desgleichen mit 0,06%iger I.-P. Mit dieser 
Konzentration wird gerade noch eine epinastische Bewegung des behandelten Blattes 
selbst und der darunterliegenden 2 Bp. ausgelöst. Das darüber ändert seine Stellung 
zum Stengel nicht. Der Verlauf ist in diesem Versuch genau wie in a, nur sind die 
einzelnen Phasen der Bewegung auf einen Tag früher verschoben. 

c) 5 Pflanzen (Nr. 832—836); desgleichen mit 0,03%iger L.-P. Diese Paste ruft 
schon keine epinastische Bewegung des behandelten Blattes selbst hervor, sondern 
nur noch eine ganz schwache an dem Bp. darunter. Am 2. Tag hat das behandelte 
Bp. die II. Phase der Bewegung beendet und ist am 4.—5. Tag wieder in Normal- 
stellung. 

d) 10 Pflanzen (Nr. 832a—836a, 998—1002); desgleichen mit 0,015 %iger 1.-P. 
Diese ganz schwache Konzentration wirkt nur noch auf das behandelte Bp. selbst, 
und zwar hat sich dieses nach 1 Tag schon aufgerichtet, geht von da ab langsam 
in der Bewegung zurück und erreicht am 4. Tage wieder seine Normalstellung. 
In den beiden letzten Versuchen ist kaum noch eine Verdickung und Verlängerung 
des Blattstieles bzw. der Mr. zu erkennen. 

Während mit den schwachen Konzentrationen (0,015%ige I.-P.) 
unterseits, wie wir soeben sahen, noch eine deutliche Wirkung auf die 
Blattbewegung erzielt wird, ist dies bei oberseitiger Verwendung von 
Paste der gleichen Konzentration nicht der Fall, wie der folgende 
Versuch zeigt. 

Versuch 7. 

a) 5 Pflanzen (Nr. 993—997); Mr. oberseits mit 0,03%iger I.-P. Kaum merk- 


liche Reaktion. 
b) 10 Pflanzen (Nr. 912, 916, 1003—1007); desgleichen mit 0,015%iger 1.-P. 


Keine Wirkung. 

Wurde die Mr. ober- und unterseits (5 Pflanzen) mit derart schwachen 
Konzentrationen behandelt, so erfolgte wieder eine deutliche hypo- 
nastische Bewegung, wie bei bloß unterseitigem Bestreichen der Mr. 


Wenn man die Mr. eines Blattes erst oberseits und später, nach 
etwa 4 Tagen, wenn die Blätter tief gesenkt sind, unterseits behandelt, 
so wird die Aufrichtung etwas verzögert, fast noch stärker aber bei 
den Blättern unterhalb des behandelten Bp. Wird umgekehrt die Mr. 
erst unterseits und dann, wenn das Blatt sich schon wieder aufgerichtet 


Planta 134.21, 38a 
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hat, oberseits mit Paste bestrichen, so senkt sich das behandelte Blatt 
etwas, setzt dann aber seine Aufwärtsbewegung fort. 

Greifen wir die wichtigsten Ergebnisse der Versuche, bei denen 
ausschließlich die Mr. bestrichen wurde, heraus, so stellen wir fest, 
daß im allgemeinen der Ablauf der Blattbewegungen in ganz ähnlicher 
Weise erfolgt, wie wenn Blattstiel und Mr. behandelt werden. Ebenso 
verhält es sich mit den anatomischen Veränderungen und der Wurzel- 
bildung. Mit Abnahme der Konzentration des Wuchsstoffes laufen die 
einzelnen Phasen der Bewegung der Blätter schneller ab. Werden ganz 
schwache Konzentrationen unterseits angewandt, so unterbleibt sogar 
die Epinastie. Das behandelte Bp. richtet sich sofort auf. Während 
0,015%ige Paste, auf der Unterseite der Mr. oder auf Unter- und Oberseite 
aufgetragen, noch sehr deutlich wirkt, löst sie oberseits angewandt keine 
merkliche Reaktionen mehr aus. Wird die aufgetragene Paste (0,5% ige 
1.-P.) täglich erneuert, so wirkt das auf die behandelten Blätter selbst 
schädigend, fördert aber die Wurzelbildung. Unterseits behandelte 
Blätter, die fast die II. Phase der Bewegung beendet haben und dann 
oberseits bestrichen werden, machen von neuem eine epinastische Krüm- 
mung, richten sich aber nach 1—2 Tagen wieder auf. Oberseits behandelte 
Blätter, bei denen nach 4 Tagen der Stiel anfing sich zu heben und die 
dann unterseits behandelt wurden, senken sich nach 1 Tag von neuem 
und setzen dann erst ihre hyponastische Bewegung fort. Die Bp. unter 
den auf solche Weise behandelten bleiben länger abwärts gekrümmt. 
In }/,stiindigem Abstande gemachte Aufnahmen zeigen, daß der Wuchs- 
stoff die nyktinastischen Bewegungen der Blätter höchstens im Anfang 
verhindert. Später gehen diese Bewegungen neben den durch den Wuchs- 
stoff induzierten Bewegungen einher. 


Transportgeschwindigkeit. 

Nachdem sich herausgestellt hat, daß durch Bestreichen der Mr. 
eines Blattes nach einer bestimmten Zeit Wurzelbildung fern von der Zu- 
fuhrstelle des Wuchsstoffes am Stengel ausgelöst wird, lag es nahe, die Zeit 
festzustellen, in der der Wuchsstoff in genügender Konzentration durch 
den Stiel in den Stengel eindringt, um dort Wurzelanlagen hervorzurufen. 
Zu diesem Zwecke wurde folgende Versuchsreihe angestellt. Es wurden 
bei 60 Pflanzen (Nr. 592—651) am 3. Bp. Mr. oben und unten bestrichen. 
Nach 2, 4, 6 usw. bis 35 Stunden wurde bei je 2 Pflanzen das ganze Blatt, 
bei je 2 anderen nur die Spreite entfernt. Es zeigte sich, daß schon nach 
' 6 Stunden nach dem Auftragen der Paste soviel Wuchsstoff den Blattstiel 
durchwandert hat, daß später Wurzelanlagen am Stengel entstehen, 
allerdings ziemlich vereinzelt. Zu einem Austreiben der Wurzeln kam es 
nicht. Aber die Anlagen konnten makroskopisch und vor allem mikro- 
skopisch erkannt werden. 
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Alter der Blätter. 


Bei den bisher angestellten Versuchen wurde des öfteren bsmerkt, 
daß, wenn zufällig einmal ein etwas jüngeres bzw. älteres Bp. behandelt 
wurde, die Bewegungen verschieden schnell abliefen. Um dies näher 
zu prüfen, wurden an 3 übereinanderstehenden Bp. die Mr. ober- und unter- 
seits bestrichen (5 Pflanzen). Es zeigte sich, daß das jüngste der Bp. 
die drei Phasen der Bewegung viel schneller durchläuft als das mittlere 
und dieses wieder schneller als das älteste. 


Die zeitlichen Unterschiede in der Blattbewegung der jüngeren und 
der älteren Blätter könnten bei gleichzeitigem Bestreichen mehrerer Bp. 
an ein und derselben Pflanze auf einer gegenseitigen Beeinflussung be- 
ruhen ; es könnten die älteren durch den von den jüngeren Bp. kommenden 
künstlichen Wuchsstoffstrom im Ablauf ihrer Bewegung gehemmt werden. 
Aus diesem Grunde wurden jeweils junge und alte Bp. an verschiedenen 
Pflanzen behandelt. 


Das Ergebnis war, daß auch jetzt die jüngeren Blätter nach Zufuhr 
von Wuchsstoff ihre Bewegungen schneller durchführen als die älteren. 
Das könnte aber auch daher kommen, daß die unter und über dem 
behandelten Bp. befindlichen Blätter bzw. die Sproßspitze einen Einfluß 
auf die Bewegung haben. Deshalb war es notwendig, zu prüfen, wie ein 
oder mehrere behandelte Blattpaare reagieren, 1. wenn darunter sämt- 
liche Blätter entfernt werden, 2. wenn der Sproß dekapitiert wird. 


Die Versuche ergaben, daß die behandelten Blätter sowohl durch 
Entfernen der übrigen Blätter wie auch durch Dekapitierung der Sproß- 
achse zu einem beschleunigten Ablauf der wuchsstoffinduzierten Blatt- 
bewegungen veranlaßt werden. 

Um daher zu entscheiden, ob die jüngeren Blätter an sich diese 
Bewegungen schneller ausführen als die älteren, mußten noch folgende 
Versuche angestellt werden. 

Versuch 8. 

a) 4 Pflanzen (Nr. 906—908, 908,); Mr. des jüngsten Bp. oben und unten 
mit 0,5 %iger I.-P., Blätter darunter sowie Sproßspitze entfernt. 1 Pflanze (Nr. 908,) 
gefilmt. 

b) 5 Pflanzen (Nr. 808—813); über dem jüngsten Bp. Spitze entfernt. Schnitt- 
fläche mit 0,5%iger 1.-P. 

Etwa gleiches Ergebnis der beiden Versuche, daher zusammengefaßt. Nach 
etwa 30 Min. schwache Hyponastie, dann nach 1 Tage schwache Epinastie. Nach 
2 Tagen, wo Mr. oben und unten behandelt, Bp. schon üver Normalstellung, bei 
den anderen etwa Normalstellung. Letztere heben sich dann auch noch etwas 
über diese Stellung hinaus, erfahren aber kaum eine weitere Veränderung. Die, 
bei denen Mr. behandelt ist, sind nach 3 Tagen hoch aufgerichtet, und die Spreiten 
schlagen von da ab über. Aus dieser Stellung gehen die Blätter in den folgenden 
Tagen wieder etwas zurück. 

Versuch 9. 

a) 4 Pflanzen (Nr. 909—911, 911,); ältestes Bp. Mr. oben und unten behandelt, 
Sproßspitze darüber entfernt; 1 Pflanze (Nr. 911,) gefilmt. 
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b) 8 Pflanzen (Nr. 340—342, 802—806); über ältestem Bp. Sproßspitze ent- 
fernt, Schnittfläche mit Paste bestrichen. 

Auch diese Pflanzen zeigen nach 30 Min. schwache Aufrichtung. Nach 2 Tagen 
in beiden Versuchen I. Phase beendet. Bei b vom 3., bei a vom 4. Tage ab Beginn 
der Aufrichtung. Bei Versuch a am 5.—6. Tage Bp. etwas über Normalstellung 
gehoben, keine weiteren Veränderungen. Bei a nach 5—7 Tagen II. Phase beendet, 
dann Beginn der III. Phase. 

Daraus folgt endgültig, daß die jüngeren Bp. nach Zufuhr von Wuchs- 
stoff die Blattbewegungen schneller, aber weniger ausgeprägt, ausführen als 
die älteren. Weiter zeigt sich, daß die Spitze und auch die Bp. unter einem 
behandelten Bp. den Bewegungsablauf der behandelten Blätter insofern 
beeinflussen, als durch sie der ganze Ablauf verlangsamt wird. Dekapitierte 
Pflanzen, bei denen nur die Schnittfläche mit Wuchsstoffpaste behandelt 
ist, reagieren wie solche, bei denen Mr. oben und unten behandelt ist, 
nur schwächer. 

Weiterhin wurde die Wirkung der Achselknospen auf die durch 
Wuchsstoff induzierten Blattbewegungen studiert. Dabei stellte sich 
heraus, daß auch eine Entfernung der Achselknospen eine Beschleunigung 
des Ablaufes der Blattbewegungen zur Folge hat. Diese Feststellung 
hat aber keinen Einfluß auf das oben mitgeteilte Ergebnis bezüglich des 
Verhaltens älterer und jüngerer Blätter. 

In diesem Zusammenhang ist folgender Versuch von Interesse. 

Versuch 10. 

12 Pflanzen (Nr. 720—731); das 3. Bp. von oben, Mr. oben und unten behandelt. 
Spitze darüber bei jeweils 3 Pflanzen nach 1, 2, 3, 4 Tagen entfernt. 

Bei diesem Versuch zeigte sich ein immer stärkeres Austreiben der Achsel- 
knospen, je nachdem, ob am 1., 2., 3. oder 4. Tage nach dem Auftragen der Wuchs- 
stoffpaste auf die Blätter die Sproßspitze entfernt wurde. Durch die Dekapitation 
wird das Austreiben der Achselsprosse gefördert. Die sich zum Austreiben an- 
schiskenden Achselknospen werden daher durch die Wuchsstoffpaste um so früher 
geschädigt, jefrüher die Dekapitation erfolgte, denn dann werden sie durch den stärker 
konzentrierten Wuchsstoff beeinflußt als die erst später, wenn der Wuchsstoff 
schon stark verbraucht ist, zum Austreiben gelangenden Achselknospen. 


Einfluß des Lichtes. 

Um den Einfluß des Lichtes auf die Blattbewegungen und die Wurzel- 
bildung zu prüfen, wurde eine Reihe von Versuchen angestellt, in denen 
die ganzen Pflanzen bzw. Teile von ihnen verdunkelt wurden. 

Zunächst einige Dunkelkammerversuche. 

Versuch 11. 

5 Pflanzen (Nr. 786—790); 3. Bp. von oben, Mr. unten und oben behandelt 
und in die Dunkelkammer gebracht. 
‘Nach 1 Tage behandeltes Bp. sehr stark, das darüber und die beiden darunter 
ebenfalls epinastisch gekrümmt. Am 2. Tage ist diese Erscheinung noch sehr viel 
deutlicher. Nach 4 Tagen beginnt sich das behandelte Bp. langsam aufzurichten. 
Alle anderen Bp. bleiben gesenkt. Eine Verdickung der Mittellinie unter den be- 
handelten Blättern läßt auf den ersten Beginn der Wurzelbildung schließen. Am 
5. Tage behandeltes Bp. noch stärker gehoben. Blätter der Bp. darunter beginnen 
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vereinzelt abzufailen. Bp. darüber noch erhalten, aber auch noch immer gesenkt. 
Bei einigen Pflanzen auf Mittellinie und vereinzelt auf den Kanten Wurzelanlagen. 
Blattstiele der behandelten Blätter verdickt. Am 7. Tage behandelte Blätter fast 
Normalstellung. Blätter darunter alle abgefallen. Blätter darüber alle gesenkt, 
Spitze geschädigt. Wurzelanlagen bei allen gut, auf Mittellinie und Kanten zum Teil 
bis ins 2. Internodium. Nach 9 Tagen behandelte Blätter über Normalstellung 
gehoben, sonst das gleiche Bild wie nach 7 Tagen. Nach 11 Tagen behandelte 
Bp. hoch aufgerichtet. Blätter darüber zum Teil auch abgefallen, bei allen Spitze 
geschädigt. Nach 17 Tagen die noch vorhandenen Blätter wieder gesenkt oder 
abgefallen. 

Wenn man denselben Versuch mit Pflanzen ausführt, die vorher schon 24 
bzw. 48 Stunden in der Dunkelkammer gestanden haben, so zeigen sie ungefähr 
das gleiche Verhalten bezüglich der Blattbewegungen und der Wurzelbildung. 

Kontrollpflanzen senken im Dunkeln von Tag zu Tag ihre Blätter etwas stärker 
bis zu einem Punkt, wo die Bewegung aufhört (Dunkelstarre). Etwa gleichzeitig 
mit den behandelten fa!len die Blätter der Kontrollpflanzen von unten nach oben 
fortschreitend ab, dann stirbt die Pflanze von der Stengelspitze ausgehend ab. 

Über den Einfluß von Dauerbeleuchtung hat schon MöLLer (1929) 
Versuche angestellt. Er fand, daß, wenn eine vertikal stehende Coleus- 
Pflanze von oben beleuchtet wurde, der apikale Blattstielwinkel der 
Achse verkleinert wurde. Mit anderen Worten: Die Blätter heben sich 


über ihre Normalstellung. 

Es wurde daher folgender Versuch angestellt: Eine Pflanze, bei der 
ein Bp. Mr. ober- und unterseits mit 0,5%iger I.-P. behandelt wurde, 
daneben eine Kontrollpflanze, von oben beleuchtet (Näheres vgl. II. Me- 
thodik). Das Ergebnis des Versuches bestätigt, was die unbehandelten 
Blätter anlangt, den Befund MöLLers. Das behandelte Blatt dagegen 
führt die Bewegungen genau so aus wie im Gewächshaus bei Tag- und 
Nachtwechsel. 

Versuch 12. 5 Pflanzen (Nr. 978—982); Mr. oben und unten bestrichen. Inter- 
nodium unter den behandelten Blättern mit schwarzem Papier verdunkelt. 

Ergebnis das gleiche, wie wenn der Stengel nicht verdunkelt worden wäre: 
am Internodium unterhalb der behandelten Blätter und zum Teil bis ins 2. Inter- 
nodium Wurzelanlagen. 

Überblicken wir die Versuche über den Einfluß des Lichtes auf die 
durch Wuchsstoff ausgelösten Reaktionen, so stellen wir folgendes fest: 
In vollständiger Dunkelheit und bei Dauerbeleuchtung von oben führen die 
mit Wuchsstoffpaste behandelten Blätter ihre Bewegung in ähnlicher Weise 
aus wie bei normalem Tag- und Nachtwechsel. Auch in bezug auf Wurzel- 
bildung bestehen keine merklichen Unterschiede. Es werden sowohl 
im Dunkeln wie bei Dauerlicht durch Fernwirkung von der Spreite aus 
am Stengel reichlich Wurzeln angelegt. 


Einfluß der Schwerkraft. 


Um den Einfluß der Schwerkraft auf die Blattbewegungen und 
auf die Wurzelbildung zu prüfen, wurden behandelte und dazugehörige 
Kontrollpflanzen am Klinostaten und auf der Zentrifuge beobachtet. 


Planta Bd. 24. 38b 
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Klinostat. 

Versuch 13. 

a) 2 Pflanzen (Nr. 525—526); Mr. oben und unten behandelt. Die Bewe- 
gung der behandelten Bp. erfolgt hier ebenso, wie wenn die Pflanzen in aufrechter 
Lage im Gewächshaus in gleicher Weise mit Wuchsstoff behandelt worden wären. 
Die unbehandelten Blätter reagieren epinastisch. Die Wurzelbildung ist genau 
so stark wie bei aufrechten Pflanzen. 

b) 2 Pflanzen (Nr. 561—562); Mr. oben bestrichen. Auch die nur oberseits 
behandelten Blätter reagieren in der bekannten Weise. 

Das Klinostatieren bleibt ohne Einfluß auf die Blattbewegung der 
behandelten Blätter wie auf die Wurzelbildung. Zu allen Versuchen 
wurden auch unbehandelte und solche mit Kontrollpaste behandelte 
Pflanzen geprüft. Deren Blätter führen alle epinastische Bewegungen aus. 

Zentrifuge. In dem folgenden Versuch wurden die Pflanzen am Rande 
einer um eine vertikale Achse sich drehenden Scheibe angebracht und 
mit einer Fliehkraft von 1 g zentrifugiert. 

Versuch 14. 

a) 2 Pflanzen (Nr. 516—517); Mr. oben und unten bestrichen. Alle Pflanzen 
machen zunächst eine epinastische Krümmung. Die Blätter wenden ihre Stiele 
vom Rande der Scheibe nach außen, nehmen also eine Stellung ein, die durch die 
Schwerkraft und Zentrifugalkraft bestimmt wird. Reaktionsverlauf derselbe, 
etwas verzögert. Wurzelbildung dieselbe. 

b) 2 Pflanzen (Nr. 565—566); Mr. oben bestrichen. Auch diese Pflanzen zeigen 
in dem Bewegungsverlauf der behandelten Bp. nichts Neues. Kontrollpflanzen 
machen epinastische Krümmungen, die Blätter stellen sich in eine Richtung, die 
durch Schwer- und Fliehkraft bestimmt ist. Meist richten sich die Blätter aber 
wieder bis zur Normalen auf. 

Die Klinostaten- und Zentrifugenversuche zeigen, daß die mit Wuchsstoff- 
paste behandelten Blätter ihre Bewegung im wesentlichen ebenso ausführen 
wie aufrechtstehende Pflanzen im Gewächshaus. Auch die Wurzelbildung 
verläuft in gleicher Weise. 


3. Seitenrippen behandelt. 

In den vorhergehenden Versuchen wurde immer nur die Mr. be- 
handelt und der Einfluß auf die Blattbewegung und die Wurzelbildung 
untersucht. Es mußte darum noch geprüft werden, was geschieht, wenn 
die Seitenrippen, Teile davon oder nur die Ränder von Blättern be- 
handelt werden. 

Die Blattbewegung selbst, sowohl der behandelten Blätter wie der 
unbehandelten darunter und des Bp. darüber, verläuft im wesentlichen 
wie bei den vorher geschilderten Versuchen. Neu dagegen ist, daß die 
behandelten Spreitenhälften sich nicht epinastisch krümmen, sondern 
sich vom 2. Tage ab aufrichten. Ist nur ein Blatt behandelt, so krümmt 
sich der Stengel von der behandelten Stelle weg. Wurzelbildung erfolgte 
hier, wie zu erwarten, nur unter den behandelten Stellen. Ist nur eine 
Hälfte der Spreite behandelt, so senkt sich das behandelte Blatt, wird 
aber außerdem auch aus der Mediane gedrängt. Dies erfolgt deshalb, 
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weil der Wuchsstoff vornehmlich auf der Seite der Mr., die an die be- 
handelte Blatthälfte stößt, abgeleitet wird und auf dieser Seite daher 
auch seine Wirkung am Stiel auslöst. In diesem Falle werden auch 
Wurzeln nur auf der in der Verlängerung des behandelten Teiles ver- 
laufenden Kante und auf der Mittellinie gebildet. Sind beide Ränder 
eines Blattes bestrichen, so erfolgt im wesentlichen der ganze Reaktions- 
verlauf, wie wenn die Spreiten- 
teile behandelt sind. Istdagegen 
nur ein Rand behandelt, dann 
ist die Wirkung geringer, als 
wenn eine Spreitenhälfte be- 
handelt wird. 

Im Anschluß an diese Ver- 
sucheinteressiertees, zu prüfen, 
wie Blätter sich verhalten, bei 
denen die Spreite bis auf die 
Hauptrippe entfernt wurde. Bei 
5 Pflanzen wurde bei je einem 
Bp. die Spreite zu beiden Seiten 
der Mr. abgeschnitten und die 
Mr. oben und unten mit 0,5%- 
iger I.-P. behandelt. Die Reak- 
tion erfolgtein ähnlicher Weise, 
wie wenn die Spreitevorhanden Abb.3. Die Spreiten eines Blattpaares von Coleus 

rot unterseits mit 0,5 % I.-P. behandelt, nach oben 


war, nur wurden die einzelnen  eingerolit. Man beachte die starke epinastische 


Phasen viel schneller durch- Krümmung und Torsion der Stiele derin derselben 
à Orthostiche stehenden Blätter unterhalb. 
laufen. Unverletzte,mit Wuchs- K. Reis phot. 


stoffpaste behandelte Blätter 

erreichen die tiefste Stellung nach 57 Stunden; nach 4 Tagen haben 
sie sich wieder bis zur Ausgangsstellung gehoben und sich erst nach 
6 Tagen bis zur höchsten Stellung aufwärtsgekrümmt. Die Blätter mit 
entspreiteter Mr. erreichen die entsprechenden Stellungen schon nach 
16 Stunden, 2 und 4 Tagen. 





4. Spreite ganz behandelt. 

Eine besonders starke Wirkung auf Blattbewegung und Wurzel- 
bildung war zu erwarten, wenn man die ganze Blattspreite mit I.-P. 
behandelt. Im folgenden Versuche ist dies geschehen, allerdings wurde 
jeweils nur eine Seite der Spreite behandelt. 

Versuch 15. 

a) 5 Pflanzen (Nr. 973—977); Blattspreite und Stiel unterseits mit 0,5 %iger L.-P. 

Nach 1 Tag behandeltes Blatt sowie die Bp. darüber und darunter epinastisch 
gekrümmt. Spreite des behandelten Blattes nach oben umgeschlagen. An den 
folgenden Tagen bleibt Senkung der behandelten Blätter bestehen. Die Blatt- 
spreite ist stark eingerollt (vgl. Abb. 8). 
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Das Bp. in derselben Orthostiche wie das behandelte hat sich ganz stark epi- 
nastisch nach unten gekrümmt, viel stärker als das direkt unter dem behandelten 
stehende Bp. Erst am 5. Tage nach Versuchsbeginn begannen sich die behandelten 
Bp. aufzurichten und die Spreite sich durch Epinastie wieder aufzurollen. Das 
nichtbehandelte Bp., darunter in derselben Orthostiche, hat die Stiele tordiert und 
richtet sich nicht mehr auf. Sehr starke Wurzelbildung in mehr als drei Reihen 
am Stengel unterhalb der behandelten Blätter. Im 2. Internodium weniger Wurzeln. 

b) 5 Pflanzen (Nr. 1097—1101); Blattspreite oberseits ganz bestrichen. 

Nach 1 Tag die behandelten Blätter epinastisch gekrümmt, ebenso die 2 darunter- 
liegenden Bp. Die Spreitenhälften der Blätter sind deutlich hyponastisch um- 
gerollt, aber lange nicht so stark wie bei Bestreichen der Unterseite. Später Auf- 
richtung der Blattstiele, die Mr. bleibt epinastisch gekrümmt, die Spreitenteile 
noch schwach hyponastisch. Wurzelbildung nur am Stengelglied, unterhalb der 
behandelten Blätter. 


ö. Stiele behandelt. 

Man sollte meinen, daß eine Behandlung der Blattstiele keine wesent- 
lich anderen Versuchsergebnisse bringen würde als die Behandlung der 
Blattmittelrippe. Diese Annahme hat sich nicht ganz bestätigt, vor allem 
nicht, was die Wurzelbildung anlangt. 

Die Versuche wurden mit verschieden starken Wuchsstoffkonzentra- 
tionen durchgeführt. 

Bei Verwendung von ‚Kristallpaste‘‘ dauert der Bewegungsablauf 
der bestrichenen Blattstiele länger als bei solchen, die mit 0,5%iger I.-P. 
und da wiederum länger als bei solchen, die mit noch schwächerer Paste 
behandelt sind. Auch geht die Aufwärtsbewegung, vor allem der Spreiten, 
bei Verwendung von ,,Kristallpaste“ nicht so hoch wie bei Verwendung 
von 0,5%iger Paste und Verdünnungen davon. Bei Behandlung der 
Stieloberseite hebt sich im allgemeinen das Blatt wieder aus der epi- 
nastischen Senkung empor, am wenigsten aber bei Verwendung von 
„Kristallpaste‘, am meisten bei Verwendung ganz schwacher Pasten. 
An der Ansatzstelle der Blätter zeigen sich schon bald starke Verdickungen, 
die noch ein Stück am Stengel herunterlaufen. Vornehmlich an diesen 
Verdickungen und nur bei Verwendung von ‚„Kristallpaste“, und auch 
da am besten bei Behandlung der Stielseiten, treten, ein kleines Stück 
abwärts an den Kanten, weniger auf der Mittellinie, Wurzelanlagen auf. 
Bei Verwendung von ,,Kristallpaste“, und zwar bei beiderseitiger und 
auch bei unterseitiger Behandlung der Blattstiele, wird der darüberliegende 
Sproßteil geschädigt. Das Dicken- und Längenwachstum der Blattstiele 
war bei 0,5%iger I.-P. am besten. An oberseits behandelten Blatt- 
stielen zeigten sich auch, aber etwas später als bei den unter- und beider- 
seits behandelten Blattstielen Wurzelanlagen bzw. Wurzeln. Nur in 
einem Falle wurde eine Wurzel auf der Blattstieloberseite ausgebildet. 
Alle anderen Wurzeln an den Blattstielen entstanden seitlich und der 
Unterseite genähert. 

Wenn man den Blattstiel oberseits und die Mr. unterseits oder um- 
gekehrt behandelt, dann macht jeder Teil die Bewegung fast genau so, 
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wie wenn er allein behandelt wird. Die Wurzelbildung erfolgt da, wo Mr. 
unterseits und der Stiel oberseits bestrichen war, wie zu erwarten. Zudem 
waren die Kanten schwach verdickt, was auf den Einfluß des am Stiele 
aufgetragenen Wuchsstoffes zurückzuführen ist. Aber dort erfolgte 
keine Wurzelbildung, wie sich ja auch keine Wurzeln zeigen, wenn 
der Stiel oberseits allein mit 0,5%iger I.-P. oder schwächerer Paste 
bestrichen wird. Schwerer verständlich ist das Ergebnis, wenn Mr. 
oben und Stiel unten behandelt werden. Hier kommen zu den Wurzeln 
an der Knotenverdickung, die ja schon nach alleiniger Behandlung des 
Stieles unterseits auftreten, noch solche am Stengel darunter, und zwar 
auf der Mittellinie und auf den Kanten, hier aber weniger. Das ist 
insofern merkwürdig, weil bei Behandlung von Blattspreiten oberseits 
nur ganz ausnahmsweise Wurzeln am Stengel darunter gebildet werden 
und ebenso auch die Behandlung des Stieles unterseits kaum Wurzel- 
bildung am Stengel auslöst. Warum wird nun, wenn an beiden Stellen 
gleichzeitig Paste aufgetragen wird, Wurzelbildung beobachtet? Das 
kommt vielleicht daher, daß der geringe Wuchsstoffstrom aus der Blatt- 
oberseite und der ebenso geringe aus dem Blattstiel dem Stengel zusammen 
eine Wuchsstoffmenge zuführen, die zur Wurzelbildung ausreicht. 

Es war nun auch zu prüfen, wie sich die Behandlung des Stieles 
nach Entfernung der Spreite auswirkt. Die Bewegung der beiderseits, 
unterseits und seitlich behandelten Blattstiele verläuft im wesentlichen 
ebenso, wie wenn die Spreite vorhanden. Nur ein Unterschied besteht: 

Wenn ein Blattstiel eines intakten Blattes oberseits bestrichen 
wurde, sahen wir, sogar bei Verwendung von ,,Kristallpaste“, daß der 
Blattstiel aus seiner stärksten epinastischen Krümmung oder gar Ein- 
rollung sich immer, wenn auch oft nur bis zur Normalstellung, auf- 
richtete. Wird ein Blattstiel ohne Spreite oben bestrichen, so bleibt er 
immer stark epinastisch gekrümmt. 

Was die Wurzelbildung anlangt, so verhalten sich entspreitete Blatt- 
stiele nicht anders als solche mit Spreite. 


6. Stengel. 

Ähnliche Reaktionen, wie sie erhalten wurden, wenn man Wuchs- 
stoff durch den Blattstiel der Pflanze zuführte, wurden auch in den 
folgenden Versuchen beobachtet, in denen Teile des Stengels als Eintritts- 
pforte für den Wuchsstoff benutzt wurden. 

Versuch 16. 

a) 5 Pflanzen (Nr. 388, 419—420, 778—779); 2 gegenüberliegende Seiten 
eines Internodiums mit Paste behandelt. 

b) 9 Pflanzen (Nr. 387, 389—390, 423—424, 428—429, 442443); 2 gegen- 
überliegende Flanken eines Internodiums zum Teil (!/, Intern.) bestrichen. 

c) 3 Pflanzen (Nr. 413—414, 478); Pastenring um Stengel. 

Das über den behandelten Stengelstellen gelegene Bp. sowie das darunter 
zeigen nach 1 Tag Epinastie. Nach etwa 4 Tagen ist die Normalstellung wieder 














570 Otto Fischnich: Über den Einfluß von ß-Indolylessigsäure 


erreicht. An den behandelten Stellen selbst nach 3—4 Tagen starke Kallusbildung. 
2 Tage später die ersten Wurzelanlagen, die sich in den nächsten Tagen vermehren. 
Die Wurzelbildung bleibt auf die behandelte Stelle beschränkt. Die Wurzelanlagen 
aber nicht nur auf Kanten und Mr., sondern auf der ganzen bestrichenen Fläche. 

d) 3 Pflanzen (Nr. 353—355); die 4 Kanten eines Stengels an einem Inter- 
nodium bestrichen. 

Auch hier Senken des Bp. ober- und unterhalb der bestrichenen Steilen. In 
diesem Falle richtet sich das unter der behandelten Stelle befindliche Bp. später 
auf als das über der behandelten Stelle sitzende. Auch hier erfolgt Wurzelbildung 
nur an den bestrichenen Stellen; der Wurzelbildung geht ebenfalls eine starke 
Kallusbildung voraus. 

e) 3 Pflanzen (Nr. 360—362); Mittellinie zweier gegenüberliegender Flanken 
am Internodium bestrichen. 

Nach 1 Tag waren das über den behandelten und 2 unter den behandelten 
Stellen gelegene Bp. gesenkt, aber nach 4 Tagen hatten sich alle bis auf das zweite 
unter der behandelten Stelle gelegene Bp. ganz und dieses fast ganz aufgerichtet. 
Wie in allen anderen Versuchen, wenn nur der Stengel bestrichen war, erfolgte auch 
hier nur an den bestrichenen Stellen Wurzelbildung. 


Die Zusammenfassung dieser Versuche ergibt: Wird dem Stengel in 
Form von Paste an irgendeiner Stelle Wuchssto/f zugeführt, so erfolgt 
zunächst in den meisten Fällen eine epinastische Bewegung des Bp. 
über und unter der Behandlungsstelle, die aber bald wieder zurückgeht. 
An den behandelten Stellen des Stengels wird nach anfänglicher Zell- 
streckung und Kallusbildung starke Wurzelbildung ausgelöst. Wurzel- 
bildung über und unter den behandelten Stellen wurde in keinem Falle 
beobachtet. 


7. Kombinierte Behandlung. 

Diese Versuche wurden angestellt, um zu sehen, ob der Wuchsstoff- 
strom, der von den Mr. aus durch den Blattstiel in den Stengel zum Teil 
über 3 Internodien geleitet wird, von einem quergeleiteten Wuchsstoff- 
strom eine Hemmung in seiner Wirkung erfährt. 

Versuch 17. 

a) 3 Pflanzen (Nr. 350—352); 3. Bp. von oben, Mr. oben und unten behandelt, 
Pastenring um den Stengel am Internodium darunter. 

b) 7 Pflanzen (Nr. 336—337, 346—347, 391—392, 476); 3. Bp. von oben, Mr. 
oben und unten behandelt, am Stengel unter diesem Bp. Pastentupfen. 

c) 3 Pflanzen (Nr. 343—345); 3. Bp. von oben, Mr. oben und unten behandelt, 
Pastenring am Blattstiel. 

Blattbewegung war bei allen Versuchen in der Hauptsache so, wie wenn nur 
die Mr. allein bestrichen worden wäre. Nach 5—6 Tagen zeigten sich, sowohl an 
den bestrichenen Stellen am Stengel wie darunter, zum Teil bis ins 2. Internodium 
gehend, Wurzelanlagen, ein Zeichen dafür, daß bei gleichzeitigem Bestreichen 
von Stengel und Mr. eine Hemmung des aus dem Blatte kommenden Wuchsstoff- 
stromes nicht stattfindet. Die Wurzelbildung erfolgte so, wie wenn jeder Teil 
für sich bestrichen worden wäre. 

Im folgenden wurde zuerst der Stengel an einer Stelle bestrichen 
und mit dem Bestreichen der Mr. des über dieser Stelle befindlichen Bp. 
solange gewartet, bis am Stengel Wurzelanlagen bzw. Wurzeln durch- 


gebrochen waren. 
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Versuch 18. 

Etwa 15 Pflanzen (Nr. 338—339, 394—397, einige Pflanzen waren nicht 
numeriert). 

Sowohl das behandelte Bp. wie das dariiber- und ein darunterliegendes machten 
die Blattbewegung so, wie wir es weiter oben immer wieder sahen. Das in der 
Orthostiche wie das behandelte gelegene, über dem im Internodium darüber schon 
Wurzeln gebildet waren, machte dagegen eine geringe Bewegung. Bei diesem 
Versuch wurde Wurzelbildung unter den schon vorhandenen am Stengel niemals 
festgestellt. Wohl aber in einem Falle (Nr. 895) Wurzelbildung auf 2 Flanken über 
dem behandelten Bp. Weiterhin wurde das Austreiben und das Wachstum der 
schon vorhandenen Wurzeln am Stengel gefördert. 


Das wesentlichste Ergebnis dieser Versuchsreihe ist folgendes: Wird 
irgendwo am Stengel künstlich Wuchsstoff zugeführt, so wird ein von 





Abb. 9. Starke Wurzelbildung an einem Sproßstück von Coleus rot, an dem die Mittelrippe 
der beiden Blätter unterseits mit 0,5 % I.-P. behandelt ist. K. Reis phot. 


einer Blattrippe darüberkommender Wuchsstoffstrom davon nicht merk- 
lich beeinflußt. Dies ist aber wohl der Fall, wenn an den beiden 
Stengelseiten schon Wurzelanlagen bzw. Wurzeln gebildet sind. 


B. Versuche mit Sproßstücken. 

Einige weitere Versuche zeigen, daß nicht nur an intakten Pflanzen 
Blattbewegungen und Wurzelbildung erfolgt, sondern auch an Sproß- 
stücken mit 2 bzw. 1 Bp. Wurzeln werden auch gebildet an kleinen Inter- 
nodienstücken mit oder ohne Knoten. 


Sproßstücke mit einem oder mehreren beblätterten Stengelgliedern. 

Die im Wasser stehenden Sproßstücke mit oder ohne Spitze wurden 
teils an der Blattrippe ober-, unter- oder beiderseits oder am Stengel 
behandelt, und zwar seitlich oder bei dekapitierten auch auf der apikalen 
Schnittfläche. Die Wirkung auf die Blattbewegungen war dabei ent- 
sprechend der bei bewurzelten Pflanzen beobachteten. Die Wurzel- 
bildung zeigte nur insofern einen Unterschied, als von der apikalen 
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Schnittfläche aus Wurzeln längs der ganzen Stengelseite und nicht nur, 
wie bei den bewurzelten Pflanzen, in der Nähe der Behandlungsstelle 
gebildet werden. Wie stark die Wurzelbildung sein kann, zeigt Abb. 9. 


Sproßstücke mit einem Knoten oder ohne Knoten, Blätter entfernt. 

Sproßstücke mit einem Knoten, bei denen die Blätter entfernt waren, 
wurden auf der apikalen Schnittfläche oder zu beiden Seiten unterhalb 
des Knotens oder an den genannten Stellen zugleich mit I.-P. behandelt 
und teils in Wasser, teils in Glukoselösung gestellt. Sie zeigten nach 
einigen Tagen an den bestrichenen Stellen Wurzelanlagen und starke 
Wurzelbildung an der Basis. Die Kontrollen hatten nur an der 
Basis Wurzelbildung, und zwar schwächer als die Versuchspflanzen. 
Besonders stark war die Wurzelbildung, wenn gleichzeitig die apikale 
Schnittfläche und 2 Flanken unterhalb des Knotens behandelt wurden. 
Dann traten, vor allem bei Sproßstücken, die in Glukoselösung standen, 
auf 4 Flanken Wurzelanlagen auf, auch unterhalb der behandelten Stellen, 
außerdem auch sehr stark an der Basis. 

Auch an Internodienstücken ohne Knoten traten sowohl im Wasser 
wie in Glukoselösung stets Wurzeln an den behandelten Stellen sowie 
an der Basis auf. 

Mit solchen knotenlosen Stücken wurden auch noch einige weitere 
Versuche gemacht, bei denen die apikale oder die basale Schnittfläche 
mit I.-P. bestrichen und das Sproßstück invers in Wasser bzw. Glukose- 
lösung gestellt wurde. Im ersten Falle trat Wurzelbildung an der be- 
strichenen Stelle und unterhalb derselben, außerdem aber auch an der 
aus dem Wasser herausragenden Basis auf. In letzterem Falle wurde 
Wurzelbildung nur an der Basis beobachtet. 


IV. Versuche an anderen Coleus- Arten. 
1. Coleus thyrsoides. 

Coleus thyrsoides ist eine grüne Art, stark drüsenhaarig, mit ziemlich 
langgestielten Blättern, deren Rand doppelt gesägt ist. 

Die durch künstlich zugeführten Wuchsstoff hervorgerufenen Blatt- 
bewegungen verlaufen ähnlich wie bei Coleus rot. Es wurden bei je 
5 Pflanzen entweder die Mr. allein oder die Mr. und Stiele ober-, unter- 
und beiderseits behandelt. Die Folge war eine starke epinastische Be- 
wegung der behandelten Blätter, die sehr bald einsetzte. Nach 2 Tagen 
beginnt die Aufrichtung, die bei oberseitigem Behandeln der Mr. sich 
auf den Stiel beschränkt, die Spreite bleibt gesenkt. Wurzelbildung 
ähnlich wie bei Coleus rot, nur nicht so stark und regelmäßig. In einem 
weiteren Versuche (5 Pflanzen) wurde ein Pastenring um den Stengel 
gelegt. Dies hatte kaum einen Einfluß auf die Blattbewegung. An der 
behandelten Stelle treten nach einiger Zeit Wurzelanlagen auf. 
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2. Coleus Penzigii. 

Stark behaarte, grüne Art mit gekerbten Blättern und rundem 
Stengel. Je 5 Pflanzen auf die gleiche Weise wie die Coleus thyrsoides- 
Pflanzen behandelt. 

Coleus Penzigii macht insofern eine Ausnahme in bezug auf die 
Blattbewegungen, als die behandelten Bp. nicht mehr aus ihrer epi- 
nastischen Krümmung zurückgehen. Diese Pflanze ist viel empfindlicher 
gegenüber Wuchsstoffpasten als Coleus rot und Coleus thyrsoides; denn 
bei den meisten Pflanzen zeigen sich schon nach wenigen Tagen unter 
den behandelten Stellen schwarze Flecken, die auf eine Schädigung des 
Gewebes zurückzuführen sind. Wird der Stengel mit Paste behandelt, 
so wird an diesen Stellen Wurzelbildung ausgelöst. Nur selten wurde 
Wurzelbildung am Blattstiel bzw. der Mr. des behandelten Blattes be- 
obachtet. Nie wurden durch Fernwirkung des Wuchsstoffes, auch nicht 
von der Mr. aus, Wurzeln gebildet. 


OO 


3. Coleus aromaticus. 


Abweichend von den bisher besprochenen Coleus-Arten verhält sich 
Coleus aromaticus. Die Mr. wurde unterseits mit Paste behandelt. Schon 
nach 1 Tage hat sich das behandelte Bp. aufgerichtet, nach 2 Tagen ist 
die Spreite nach oben umgeschlagen. Nach 4 Tagen geht die Bewegung 
der Stiele wieder etwas zuriick, und die Spreite senkt sich bisfastin Normal- 
stellung. Zueiner epinastischen Bewegung kommtes hier überhaupt nicht. 


V. Versuche mit einigen anderen Pflanzen. 

Außer den genannten Coleus-Arten wurden noch einige andere Pflanzen 
untersucht, die sich zum Teil wie die erstgenannten Coleus-Arten (Justicia, 
Carica), zum Teil wie Coleus aromaticus (Crassocephalum, Strobilanthes 
und Isotoma) verhalten. Allerdings ist hier die Zahl der Versuche nicht so 
groß wie bei den früheren Objekten. Über das Verhalten von Solanum 
lycopersicum wurde schon früher aus dem hiesigen Institute berichtet, ich 
verweise daher auf diese Arbeiten (LAIBACH und FiscHNICH 1935 und 1935). 
Außerdem haben ZIMMERMANN und WILCOXxoN neuerdings (1935) an dieser 
Pflanze Epinastie und Wurzelbildung durch verschiedene organische 
Säuren, unter anderem auch ß-Indolylessigsäure, auslösen können. 





VI. Besprechung der Ergebnisse. 

Versuchen wir vom Standpunkte der Wuchsstofftheorie die ge- 
wonnenen Ergebnisse zu deuten. Es scheint das unter folgenden Voraus- 
setzungen möglich: 1. ß-Indolylessigsäure wirkt auf das Streckungs- | 
wachstum in mittleren Konzentrationen stärker fördernd als in stärkeren | 
und schwächeren Konzentrationen. 2. Die Mindestwuchsstoffkonzen- 
trationen zur Auslösung der Wurzelbildung liegen höher als die Mindest- 
konzentrationen für das Streckungswachstum. 3. Der Transport des 
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Wuchsstoffes erfolgt im engsten Anschluß an die Leitbündel, die in 
Blattstiel und -spreite der Unterseite genähert liegen und im Stengel nach 
dem in Abb. 1 wiedergegebenen Schema verlaufen. 

Von diesen Voraussetzungen ist zweifellos die erste richtig. LAIBACH 
(1935, S. 360) hat an Haferkeimlingen gezeigt, daß ß-Indolylessigsäure, 
in starken Konzentrationen einseitig Haferkoleoptilen zugeführt, schwä- 
chere Reaktionen hervorruft als mittlere Konzentrationen. Ja, einseitig 
mit Paste von sehr hohem Wuchsstoffgehalt behandelte Haferkoleoptilen 
können positive Krümmungen zeigen, wenig schwächere erst positive, 
dann, wenn die Paste an Wirksamkeit verloren hat, negative Krümmungen 
(vgl. hierzu BRECHT 1935). 

Die zweite Voraussetzung, daß für Wurzelbildung konzentrierte 
Wuchsstoffpräparate notwendig sind, geht aus den Untersuchungen des 
Frankfurter Botanischen Institutes klar hervor (vgl. LAIBACH, MÜLLER 
und SCHÂFER 1934, Tabelle 3; LaArBACH und Fiscanicx 1935, 8. 529). 

Auch mit der dritten Voraussetzung hat es seine Richtigkeit: daß der 
Wuchsstoff in oder im Anschluß an die Gefäßbündel geleitet wird, muß 
aus der Fernwirkung der Wuchsstoffpaste geschlossen werden, und zwar 
sowohl hinsichtlich der Blattbewegungen wie der Wurzelbildung. Ob 
die Wanderung in den Siebröhren erfolgt, ist noch nicht erwiesen. Aber 
im Hinblick auf die Versuche SCHUMACHERs (1933) über die Wanderung 
des Fluoreszeïns ist mir das sehr wahrscheinlich. Nach den neueren 
Untersuchungen von E. Avery jun. (1935, 8.321) an Tabakblättern 
kommt es übrigens in der Mittelrippe des Blattes auch zu einer An- 
häufung des Wuchsstoffes. 

Beginnen wir mit der Erklärung der Blattbewegungen! In der Literatur 
gibt es schon verschiedene Ansätze, die epinastischen Bewegungen von 
Blättern und anderen dorsiventralen Organen auf Grund der Wuchsstoff- 
theorie zu deuten. 

Vox GUTTENBERG hält (1933, S. 245) die Dorsiventralität nicht nur 
für eine äußerliche, sondern auch für eine innerliche (plasmatische), 
„indem von sich aus die eine (dorsale) Seite den Wuchsstoff ausschließlich 
oder doch vorwiegend passieren läßt. Die Epinastie muß dann stets 
in Erscheinung treten, wenn eine induzierte Polarität, wie sie z.B. 
Schwerkraft und Licht bewirken, fehlt, und sie wird in dem Moment 
ausgeschaltet, wenn eine Polarisation von außen her erfolgt“. 

VAN DER Laan (1934) lehnt sich an diese Vorstellungen von GUTTEN- 
BERG» an, um die epinastischen Bewegungen mit Athylen vergaster 
Epikotyle von Vicia faba zu erklären. Er stellte fest, daß durch den 
Einfluß des Gases der Wuchsstoffgehalt stark verringert und dadurch 
der negative Geotropismus ausgeschaltet wird. Dann tritt aber die 
sonst durch den negativen Geotropismus ausgeschaltete Epinastie 
in Erscheinung, und es tritt trotz Verminderung des Wuchsstoffvorrates 
ein stärkeres Wachstum (auf der Oberseite) auf. Mit anderen Worten, 
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unter normalen Umständen hält der Wuchsstoff die Blattepinastie im 
Zaum. Dieses pflanzliche Hormon hätte also nicht nur eine wachstums- 
auslösende, sondern oft atch eine ,,regulierende Funktion“. 

Dieser Hypothese treten soeben CROCKER, HrrcHcock und ZIMMER- 
MANN (1935): entgegen, die gerade durch Zuführung von Wuchsstoff 
Epinastie an Blättern hervorrufen konnten und es deshalb nicht ver- 
stehen können, daß die Wuchsstoffverminderung, hervorgerufen durch 
Äthylen, die Ursache der Epinastie sein soll. Sie finden, daß Äthylen 
und Heteroauxin im gleichen Sinne auf die Epinastie wirken und er- 
örtern daher die Frage, ob Äthylen, das im Pflanzenkörper gewisser 
Früchte gebildet wird, als ein Phytohormon angesehen werden kann. 

Wie man hieraus ersieht, ist man sich über die Bedeutung des Wuchs- 
stoffes beim Zustandekommen epinastischer Bewegungen dorsiventraler 
Organe noch durchaus nicht im klaren. 

Ich glaube, daß wir auf Grund unserer Versuchsergebnisse der Deutung 
der Epinastie etwas näherkommen. Bisher wurde nämlich die Gesamt- 
reaktion, wie sie durch Zufuhr von Wuchsstoff an Blättern ausgelöst 
wird, noch nicht verfolgt. Wir können diese Reaktion in mindestens 
drei deutlich erkennbare Phasen gliedern. 

Wo auch einer Coleus-rot-Pflanze Wuchsstoff in stärkeren Kon- 
zentrationen zugeführt wird, werden zuerst epinastische Bewegungen 
an einzelnen oder sämtlichen Blattpaaren ausgelöst (I. Phase der Re- 
aktion). Später geht die epinastische Krümmung zurück, die Blätter 
heben sich bis zur Senkrechten, mitunter noch weiter (II. Phase der 
Reaktion), und schließlich nimmt das Blatt fast wieder die Normalstellung 
ein (III. Phase der Reaktion). 

Die I. Phase, die epinastische Bewegung, kommt meines Erachtens 
dadurch zustande, daß der Wuchsstoff sich auf der Unterseite des Blattes 
in supraoptimaler Konzentration anhäuft und dadurch das Wachstum 
gegenüber der Oberseite gehemmt ist. Daß dies richtig ist, kann man 
daraus ersehen, daß beim Bestreichen der Blattmittelrippe unterseits 
mit starken Pasten innerhalb der ersten halben Stunde, wenn die Menge 
des eingedrungenen Wuchsstoffes noch gering ist, eine schwach hypo- 
nastische Bewegung auftritt. Erst dann setzt, wenn der Wuchsstoff 
in stärkerem Maße eingedrungen ist, die epinastische Bewegung ein. 
Wenn dann die Paste immer schwerer den Wuchsstoff abgibt und die 


1 Aus dem gleichen Institute (Boycz-THompson-Institute, Yonkers, New York) 
ist kurz vorher eine Arbeit von HrrcHcock (1935) erschienen, in der dieser mit 
der Pastenmethode intakten Pflanzen Wuchsstoff zuführt. Er übersieht dabei, 
daß die Methode, intakten Pflanzen Phytohormone zuzuführen, schon im Frühjahr 
1933 und die Pastenmethode im Dezember 1933 aus dem hiesigen Institute ver- 
öffentlicht worden sind (vgl. LarBAcH und KoRNMANN 1933; LarpacH 1933), ferner, 
daß mit Hilfe der Pastenmethode hier Kallus- und Wurzelbildung sowie Blatt- 
bewegungen ausgelöst werden konnten (vgl. LarBAcH, Mar und Müizer 1934; 
LAIBACH, MÜLLER und SCHÂFER 1934; LarBAcH 1935). 
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Konzentration des dem Blatte zufließenden Wuchsstoffes unterseits durch 
Verbrauch und Ableitung nachläßt, wird wieder vorübergehend unterseits 
die optimale Konzentration erreicht, das Blatt hebt sich. Zum Schlusse, 
wenn kein I-Wuchsstoff mehr vorhanden, wird etwa die Normalstellung 
wieder eingenommen. 

Ist diese Erklärung richtig, dann muß es Wuchsstoffkonzentrationen 
geben, die, unterseits der Mr. eines Blattes zugeführt, keine epinastische 
Reaktion auslösen. Das ist in der Tat bei Verwendung von 0,03%iger 
oder 0,015%iger I.-P. der Fall: die Blätter richten sich direkt auf. Warum 
das Auftragen starker Wuchsstoffpaste auf die Mr. oder den Stiel 
oberseits ebenfalls eine epinastische und nicht an deren Stelle eine 
hyponastische Bewegung auslöst, kann nur so zu erklären sein, daß der 
Wuchsstoff durch die Gewebe der Blattoberseite schwerer eindringt als 
durch die der Blattunterseite und deshalb oberseits keine supraoptimal 
wirkenden Konzentrationen erreicht. Daß dies der Fall ist, dafür 
spricht die Tatsache, daß es Wuchsstoffkonzentrationen gibt, die unter- 
seits geboten, noch wirksam sind, oberseits dagegen nicht, außerdem, 
daß ein Bestreuen der Blattmittelrippe oberseits mit ß-Indolylessig- 
säure-Kristallen ebenso wie ein Bestreichen der ganzen Spreite ober- 
seits deutliche Hyponastie in der Spreite bewirkt. In diesen Fällen 
wird also auch oberseits eine supraoptimale Konzentration erreicht. 
Auch die Wuchsstoffwanderung ist zweifellos in Spreite und Stiel ober- 
seits gegenüber unterseits erschwert, wie aus der Lage der Gefäßbündel 
(vgl. Abb. 3a) ohne weiteres geschlossen werden muß und wiees auch unsere 
Versuchsergebnisse über Wurzelbildung durch Fernwirkung erfordern. 

Wenn ein Blatt am Ende seiner Bewegung nicht mehr in die Normal- 
stellung zurückkehrt, so hängt dies zweifellos damit zusammen, daß im 
Stiel und der Mr. inzwischen starke Zellvermehrung stattgefunden 
hat und durch die so geschaffenen neuen anatomischen Verhältnisse 
die Blattbewegung verhindert wird. 

Unter den oben genannten Voraussetzungen ist es auch verständ- 
lich, daß oberseits mit Paste behandelte Blattstiele sich verschieden 
verhalten, je nachdem, ob die Spreite vorhanden ist oder fehlt. Im 
ersten Falle geht die Epinastie später zu einer Wiederaufrichtung der 
Stiele bis etwa zur Normalstellung über, im zweiten Falle bleibt die 
Epinastie erhalten. Der Unterschied in der Reaktion kommt daher, 
daß der aus der Spreite kommende normale Wuchsstoffstrom nach Er- 
schöpfung des dem Stiele zugeführten künstlichen Wuchsstoffes die 
Wiederaufrichtung auslöst, während der entspreitete Stiel nach Ver- 
' brauch des künstlich zugeführten Wuchsstoffes nicht mehr weiterwächst. 

.Wenn man die Seitenrippen eines Blattes mit I.-P. behandelt, tritt 
neben der epinastischen Krümmung des Stieles auch eine hyponastische 
Bewegung der behandelten Spreitenteile auf. Letzteres hängt damit 
zusammen, daß von den Seitenrippen der Wuchsstoff schnell zur Mr. 
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abgeleitet wird, wie aus den kiirzlich erschienenen Untersuchungen 
von Avery jun. (1935) hervorgeht. Zu einer zu starken Anhäufung 
von Wuchsstoff kann es aus diesem Grunde in den Seitenrippen nicht 
kommen. Werden die Seitenrippen oder der Rand einer Blatthälfte mit 
I.-P. behandelt, dann wird das Blatt nach der epinastischen Krümmung 
aus der Mediane gedrängt und verharrt in dieser Stellung. Die behandelte 
Blatthälfte rollt sich nach oben um. Daraus, daß der Blattstiel auf der 
Seite der behandelten Blatthälfte stärker wächst, erhellt, wie eng der 
Wuchsstofftransport an den Verlauf der Gefäßbündel gekettet ist. 

Wenn der Verlauf der durch Wuchsstoff induzierten Blattbewegungen 
an Coleus-Blättern durch das allmähliche Abnehmen der Wuchsstoff- 
konzentration zu erklären ist, so versteht man auch ohne weiteres, 
warum die einzelnen Phasen der Bewegung um so weniger ausgeprägt 
sind und um so schneller durchlaufen werden, je schwächer die angewandte 
Wuchsstoffkonzentration ist. Daß bei jungen Blättern die einzelnen 
Bewegungsphasen abgekürzt sind, liegt zweifellos daran, daß der zu- 
geführte Wuchsstoff schneller verbraucht bzw. abgeleitet wird. ScHu- 
MACHER (1933) hat auch bei seinen Untersuchungen über die Wanderung 
des Fluoreszeins gefunden, daß dieser Stoff in jungen Blättern schneller 
als in alten transportiert wird. Ganz in der gleichen Richtung liegt die 
Erklärung für den Einfluß der Spitze, der Achselknospen und der Zahl 
der vorhandenen Blätter auf die Blattbewegungen. Fehlt der zusätzliche 
natürliche Wuchsstoff, der aus diesen Organen kommt, so wird der künst- 
lich zugeführte um so schneller verbraucht sein und damit der Reaktions- 
verlauf beschleunigt werden. 

Auch die durch Lichtentzug verursachte Epinastie scheint nach der 
hier vertretenen Auffassung erklärbar. Wenn eine Coleusrot-Pflanze 
von oben mit einer Lichtstärke von 5000 Lux dauerbeleuchtet wird, so 
heben sich die Blätter bis fast zur Senkrechten. Wird sie verdunkelt, 
so reagieren sie epinastisch. Das ist so zu erklären, daß im Licht der 
Wuchsstoff auf die Schattenseite getrieben wird, bei in normaler Lage 
am Licht befindlichen Pflanzen also auf die Unterseite des Blattes. 
Im Dunkeln dagegen verteilt sich der Wuchsstoff über den gesamten 
Blattquerschnitt. Da nun aber der Abtransport des Wuchsstoffes in 
den Leitbündeln erfolgt und diese der Unterseite genähert liegen, so 
wird naturgemäß das Parenchymgewebe der Unterseite bei Verdunklung 
schneller an Wuchsstoff verarmen als das umfangreichere Parenchym- 
gewebe der Oberseite. Im Dunkeln wird aber neuer Wuchsstoff nicht 
gebildet, wie man wohl auf Grund der Versuche von AVERY (1935) an 
Nicotiana-Blättern annehmen darf. 

Wenn am Klinostaten Epinastie auftritt, so kann das nur so zu ver- 
stehen sein, daß auch hier eine polare Verteilung des Wuchsstoffes, wie 
sie durch die Schwerkraft hervorgerufen wird, verloren geht. Dadurch, 
daß dann der Abtransport auf der Unterseite des Blattes in den 
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Leitbündeln erfolgt, wird auch wieder ein Plus an Wuchsstoff auf der 
Oberseite hervorgerufen. 

Auch die Erklärung der durch Narkotika ausgelösten Epinastie ist 
in derselben Weise möglich, wenn man annehmen darf (vgl. VAN DER LAAN 
1934), daß durch diese Stoffe die Wuchsstoffproduktion gehemmt wird. 

Ich glaube daher sagen zu dürfen, daß unter den oben aufgestellten 
Voraussetzungen die epinastischen Erscheinungen bei Coleus befriedigend 
erklärt werden können. 

Was die Wurzelbildung anlangt, so müssen wir auch hier unter- 
scheiden zwischen einer örtlichen Wirkung des Wuchsstoffes und einer 
Fernwirkung. Behandelt man einen Stengel an irgendeiner Stelle mit 
Wuchsstoffpaste, so werden nur an dieser Stelle (nach etwa 5 Tagen) 
Wurzelanlagen gebildet, und zwar um so mehr, je stärker die verwendete 
Pastenkonzentration ist. Wenn man eine Pflanze dekapitiert und auf 
die Schnittfläche Wuchsstoffpaste aufträgt, treten Wurzeln nur in un- 
mittelbarer Nähe der behandelten Stelle auf. Wird ein Blaitstiel bestrichen, 
so wächst er in die Länge und Dicke. Wurzeln treten an ihm aber erst 
später (etwa nach 12 Tagen) als am Stengel auf. An bestrichenen Blatt- 
mittelrippen entstehen die Wurzeln seltener und dann fast ausnahms- 
los auf der Blattunterseite und auch später als am Stengel. Bei Circaea 
lutetiana findet nach unveröffentlichten Beobachtungen von G. Mar 
Wurzelbildung bei Bestreichung der Blattmittelrippe nur oberseits statt. 
Es hängt das wohl damit zusammen, daß die Wurzeln immer im Anschluß 
an Gefäßbündel gebildet werden und die Anordnung der Gefäßbündel bei 
Circaea sich von der von Coleus unterscheidet. Die der Entstehung der 
Wurzeln vorausgehenden Anschwellungen beruhen zunächst auf ciner 
Streckung von Parenchymzellen. Später treten in der Nähe der Gefäß- 
bündel Teilungen auf, außerdem wird auch das Kambium zu erhöhter 
Teilungstätigkeit angeregt, wobei neue Leitbündel gebildet werden, 
die schließlich den ganzen Raum zwischen den primären Leitbündeln 
ausfüllen und dicht gedrängt nebeneinander verlaufen. Danach ent- 
stehen endogen Wurzeln. 

Die Behandlung einer Blattmittelrippe ober-, unter- oder beiderseits 
verursacht Wurzelbildung nicht nur an den behandelten Stellen (außer 
oberseits), sondern auch in entfernteren Teilen der Pflanze. Es findet, 
also eine ausgesprochene Fernwirkung des Wuchsstoffes statt. Am 
stärksten ist die Wurzelbildung an dem Internodium unterhalb des 
behandelten Blattes, und zwar entstehen die Wurzeln ausschließlich 

‚auf der Seite des Stengels, an der das behandelte Blatt ansitzt, und hier 
wiederum nur auf den Kanten und längs der Mittellinie. Außer im 
ersten Internodium unterhalb der behandelten Blätter werden auch 
Wurzeln unter Umständen im zweiten und zuweilen sogar im dritten ge- 
bildet. Im zweiten Internodium ist die Anordnung wie im ersten, aber 
im dritten, unterhalb des bestrichenen Blattes, finden sich Wurzeln 
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ausschließlich auf den Kanten. Wenn man sich den Gefäßbündelverlauf 
vor Augen hält (vgl. Abb. 1), so kann dies auch nicht anders sein. 

In welcher Menge und bis zu welcher Entfernung vom Orte der Wuchs- 
stoffzufuhr Wurzeln entstehen, hängt ab von der Wuchsstoffkonzentration 
der verwendeten Paste und von der Art der Zuführung. Je stärker die 
Konzentration, um so größer die Wirkung. Zur Wurzelbildung gehört 
immer eine stärkere Mindestwuchsstoffkonzentration als zur Auslösung 
von Blattbewegungen. Wenn man die Paste öfter erneuert, erhält man 
Wurzeln in sehr großer Zahl und stets bis ins dritte Internodium unterhalb 
des Ortes der Wuchsstoffzufuhr. Wenn man dagegen einmal die ganze 
Unterseite eines Blattes bestreicht, dann geht die Wurzelbildung nicht 
so tief am Stengel herab, die Wurzeln treten aber in außerordentlich 
großer Zahl und so dicht, daß sie miteinander verwachsen, aus dem 
Stengel hervor. Diese starke Wirkung kommt daher, daß durch Ver- 
größerung der Kontaktfläche zwischen Paste und Blatt ein Vielfaches 
der Wuchsstoffmenge eindringen kann und dadurch sehr bald Kallus- 
und Wurzelbildung ausgelöst wird. Dann aber wird ein Weitertransport 
vom Blatt bis in die tieferen Internodien unterbunden (vgl. hierzu den 
Schluß dieses Abschnittes). 

Andererseits ist es nicht notwendig, die Mittelrippe auf ihrer ganzen 
Länge mit Wuchsstoffpaste zu bestreichen. Wirkungen, wenn auch 
schwächere, erhält man schon, wenn man Teile der Hauptrippe, etwa die 
Spitze oder die Basis, behandelt. Auch wenn man die Seitenrippen oder 
den Blattrand allein bestreicht, werden Wurzeln ebenfalls bis ins zweite 
Internodium angelegt. Interessant ist, daß bei Behandlung der Seiten- 
rippen einer Blatthälfte die im daruntergelegenen Internodium induzierte 
Wurzelbildung sich auf die an die behandelte Seite sich anschließende 
Kante und die Mittellinie der unterhalb gelegenen Stengelseite beschränkt, 
daß dagegen die dazugehörige andere Kante frei von Wurzeln bleibt. 
Ein Zeichen, daß der Wuchsstoff aus der Seitenrippe der behandelten 
Blatthälfte nur nach den Gefäßbündeln der Mr. und des Stieles auf 
dieser Seite geleitet wird. 

Die Fernwirkung bezüglich der Wurzelbildung ist nach oben geringer 
als basalwärts. Immerhin kann sie sich auch aufwärts über 2 Internodien 
erstrecken. Meist allerdings werden Wurzeln, wenn überhaupt, so nur 
im nächsten Internodium gebildet. Es darf aber nicht unerwähnt bleiben, 
daß auch an den Blattstielen und an den Mr. ober- und unterhalb der 
Wuchsstoffzufuhrstelle mitunter Wurzeln gebildet werden. 

Eine viel geringere Fernwirkung in bezug auf Wurzelbildung zeigt sich, 
wenn nur die Stiele eines Blattes behandelt werden. Nach einigen Tagen 
tritt an der Ansatzstelle des Blattes, am Knoten, eine starke Verdickung 
auf, und zwar vor allem an den Kanten rechts und links. Wenige Tage 
später werden an den verdickten Stellen Wurzeln gebildet. Nur ganz 
selten erfolgt hier eine Leitung etwa bis zur Hälfte des Internodiums und 
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dann vornehmlich auf den Kanten. Am ehesten findet etwas Leitung 
nach unten statt, wenn die Seiten des Stieles bestrichen werden. In diesem 
Falle wurde auch zweimal Wurzelbildung nach oben festgestellt, was im 
ganzen bei meinen bisherigen Versuchen nur fünfmal durch Zufuhr von 
Wuchsstoff vom Blatteaus zur Beobachtunggelangte. Zweimalzeigten sich 
sogar Wurzeln am Stiel eines über dem behandelten Bp. liegenden Blattes, 
einmal auch an einem darunterliegenden Blattstiel. Daß eine Leitung von 
Wuchsstoff auch apikalwärts erfolgen kann, haben ja schon die oben 
erwähnten Versuche gezeigt, bei denen 8-Indolylessigsäure in Lösung durch 
die untere Schnittfläche eines abgeschnittenen Sprosses zugeführt wurde 
und Blattbewegung auslöste. Am geringsten ist die Fernwirkung des Wuchs- 
stoffes, wenn der Stengel mit Paste behandelt wird. Sie wurde dann über- 
haupt nur beobachtet, wenn Sproßstücke mit oder ohne Blätter, die mit 
der basalen Schnittfläche in Wasser standen, an der apikalen Schnittfläche 
mit Wuchsstoffpaste behandelt wurden. Sie bilden dann nicht nur an der 
oberen und unteren Schnittfläche Wurzeln, sondern von der Wuchsstoff- 
paste aus auch noch Wurzelanlagen längs den Kanten und den Mittel- 
linien der Stengelseiten. Wie diese Beobachtung zu erklären ist, soll hier 
noch nicht erörtert werden. Dazu sind noch einige Versuche notwendig. 

Jedenfalls muß die Fernleitung des Wuchsstoffes von den behandelten 
Blattspreiten leichter als vom Stengel oder Blattstiel aus erfolgen. 
Das hängt wohl damit zusammen, daß die Rippen des Blattes unterseits 
den Wuchsstoff sehr leicht aufnehmen und ableiten, daß dagegen im 
Blattstiel und Stengel die Längsableitung des quer zugeführten Wuchs- 
stoffes nicht so leicht stattfindet. Es kommt offenbar im Stengel zu 
einer Stauung des aufgenommenen Wuchsstoffes im Rindenparenchym 
und in der Nähe der Gefäßbündel (vgl. Avery jun. 1935), starke Kallus- 
bildung und neue Kambiumtätigkeit setzen ein, neue Gefäßbündel 
werden gebildet, und es entstehen Wurzelanlagen im Anschluß an die 
Gefäßbündel, aber nur an der behandelten Stelle. Die leichte Aufnahme 
des Wuchsstoffes in die Leitbündel der Blattspreite ist deshalb ver- 
ständlich, weil ja die Blattnerven dazu bestimmt sind, dauernd Stoffe 
aus den parenchymatischen Zellen der Lamina aufzunehmen, im Gegen- 
satz zu Blattstiel und Stengel. 

Die Längsleitung des Wuchsstoffes wird übrigens vollständig oder 
fast vollständig gehemmt, wenn an einer Stelle des Blattstieles oder 
Stengels schon Kallus- bzw. Wurzelanlagen oder Wurzeln gebildet sind. 
Über diese Stelle nach abwärts werden dann keine neuen Wurzeln 
angelegt. So glaube ich, wird auch der Transport des Wuchsstoffes im 

‘ Blattstiel und Stengel von der Peripherie nach den Leitungsbahnen 
durch des frühzeitige Einsetzen der Kallusbildung gehemmt und damit 
die Längsleitung des Wuchsstoffes weitgehend unterbunden. 

Wenn man bedenkt, daß Wurzelbildung durch chemisch ganz ver- 
schiedene Stoffe (Äthylen, Kohlenmonoxyd, 8-Indolylessigsäure und viele 
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andere) ausgelöst werden kann, so erscheint mir daraus geschlossen 
werden zu müssen, daß die Wirkung dieser Stoffe auf die Wurzelbildung 
nur eine ganz indirekte sein kann. 

Die hier wiedergegebenen Auffassungen über die Bedeutung der 
B-Indolylessigsäure beim Zustandekommen von Blattbewegungen und bei 
der Wurzelbildung scheinen mir eine geeignete Basis für eine Erklärung 
der genannten Erscheinungen mit Hilfe der Wuchsstofftheorie abzugeben. 
Weitere Versuche sind im Gange. 


VII. Zusammenfassung der wichtigsten Ergebnisse. 
a) Blattbewegungen. 

1. Blätter von Coleus rot, mit I.-P. behandelt, führen zunächst eine 
epinastische Bewegung (I. Phase der Reaktion) aus, und zwar gleich- 
gültig, ob man die Mr., den Stiel oder beide Teile zugleich bestreicht. 

2. Wird die Mr. oder der Stiel unterseits mit Paste behandelt, so geht 
der epinastischen Krümmung eine ge und kurzdauernde hypo- 
nastische Bewegung voraus. 

3. Auch Blätter, denen nicht unmittelbar Wuchsstoff zugeführt wird, 
können epinastische Bewegungen zeigen. Wird z. B. der Wuchsstoff in 
Lösung durch eine apikale oder basale Schnittfläche oder in Pasten- 
form von irgendeiner Stelle der Pflanze aus dem Stengel zugeführt, so 
erstreckt sich die Wirkung von der Eintrittsstelle des Wuchsstoffes aus 
auch auf die benachbarten Blätter darunter und zum Teil auch darüber. 

4. Die Wirkung erfolgt durch Wanderung des Wuchsstoffes entlang 
den Leitbündeln. 

5. Die Leitung erfolgt in basaler Richtung leichter als in apikaler. 

6. Das Ausmaß der epinastischen Bewegung ist abhängig von der 
Konzentration des zugeführten Wuchsstoffes. Mit der Konzentration 
nehmen der Grad und die Dauer der Bewegung zu. Bei Verwendung 
von ganz schwachen Wuchsstoffkonzentrationen unterbleibt die epi- 
nastische Krümmung, wenn die Blattrippe unter- oder unter- und oberseits 
bestrichen wird. 

7. Die epinastische Bewegung wird nach einiger Zeit abgelöst von einer 
Aufwärtsbewegung des Blattes bis weit über die Ausgangsstellung hinaus 
(II. Phase der Bewegung). Von der Spreite wird diese Bewegung nicht aus- 
geführt, wenn die Mr. oberseits bestrichen wird ; beim Stiel unterbleibt sie, 
wenn er oberseits behandelt und gleichzeitig die Spreite entfernt wird. 

8. Auf die Aufwärtsbewegung der Blätter folgt nach einiger Zeit 
wieder eine schwache Abwärtsbewegung (III. Phase der Reaktion). 

9. Die einzelnen Phasen der Bewegung werden um so schneller durch- 
laufen und sind um so weniger ausgeprägt, je schwächer die Pasten- 
konzentration ist und je jünger die Blätter sind. Auch die Entfernung 
der Sproßspitze, der Seitenknospen und der nicht behandelten Blätter 
wirkt in dem gleichen Sinne. 


Planta Bd. 24. 39b 
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10. Im Dunkeln, bei Dauerbeleuchtung und am Klinostaten werden 
die einzelnen Phasen der durch Wuchsstoff induzierten Blattbewegungen 
in ganz ähnlicher Weise durchlaufen wie unter normalen Bedingungen. 

11. Eine Erklärung der beobachteten Erscheinungen ist möglich auf 
Grund der Tatsache, daß der Wuchsstoff das Wachstum nach einer 
Optimumkurve fördert, und daß eine Wanderung im engsten Anschluß 
an das Gefäßbündelsystem erfolgt. 

12. Ähnlich wie Coleusrot verhalten sich andere Coleus-Arten (Coleus 
Penzigii, Coleus thyrsoides, Coleus aromaticus) sowie eine Reihe anderer 
Pflanzen. Bei einigen bleibt die epinastische Krümmung erhalten (z. B. 
bei der Tomate). Bei anderen kommt es nicht zu einer epinastischen 
Bewegung, die Blätter richten sich sofort auf, und zwar bei Konzentra- 
tionen, die bei Coleusrot Epinastie auslösen. Im ersten Falle wird früh- 
zeitige Zellteilung ausgelöst und dadurch anatomische Veränderungen 
hervorgerufen, die eine Wiederaufrichtung verhindern. Im zweiten Falle 
dringt der Wuchsstoff schwerer ein und erreicht daher keine supra- 
optimale Konzentration. 

b) Wurzelbildung. 

13. Wenn man einen Coleusrot-Stengel an irgendeiner Stelle mit 
I.-P. bestreicht, so entstehen nur dort Wurzeln, wo die Paste auf- 
getragen ist. 

14. Wenn man einen Blattstiel mit Paste behandelt, so werden hier 
ebenfalls Wurzeln, jedoch viel später und vornehmlich unten und seitlich 
gebildet. 

15. Wird die Mr. eines Blattes mit Paste bestrichen, so können auch 
an ihr unterseits und seitlich Wurzeln auftreten. Sie entstehen schwerer 
und später als am Stengel. 

16. Wurzelbildung wird auch fern von der Eintrittsstelle des Wuchs- 
stoffes in der Pflanze ausgelöst. Die Fernwirkung ist am deutlichsten, 
wenn der Wuchsstoff durch die Blattrippen zugeführt wird, und zwar am 
besten unterseits, ein Zeichen dafür, daß der Wuchsstoff unterseits 
zugeführt besser zu den Leitungsbahnen dringt als oberseits. 

17. Im günstigsten Falle erstreckt sich die fern induzierte Wurzel- 
bildung nach unten über 3 Internodien, nach oben weniger weit, höchstens, 
und das nur selten, über 2. 

18. Die Fernwirkung des Wuchsstoffes vom Stiele aus ist nur sehr 
gering, vom Stengel aus fehlt sie meist ganz. 

19. Die durch Fernwirkung des Wuchsstoffes induzierte Wurzel- 
bildung folgt streng dem Verlauf der Gefäßbündel. 

20. 6 Stunden nach Bestreichen der Mr. eines Blattes ober- und unter- 
seits mit Wuchsstoffpaste ist schon so viel Wuchsstoff in den Stengel 
gewandert, daß dort später Wurzelbildung ausgelöst wird. 
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ÜBER QUELLUNGSBILDER VERSCHIEDENER FASERARTEN 
UND DEREN BEDEUTUNG FÜR DIE FASERSTRUKTUR. 


Von 
K. GRIFFIOEN. 


Mit 8 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 26. September 1935.) 


I. Einleitung. 

Den Hauptbestandteil der Fasern bildet Cellulose. Nach dem gegen- 
wärtigen Stand unserer Kenntnisse besteht sie aus einem zusammen- 
hängenden Gerüst von mehr oder weniger parallelgelagerten, aus Glukose- 
resten aufgebauten Kettenmolekülen, die miteinander über kleine sub- 
mikroskopische Bereiche zu einem Kristallgitter zusammentreten und 
so die röntgenographisch nachweisbaren stäbchenförmigen Micelle 
bilden. In der Faserrichtung sind die einzelnen Kettenglieder durch 
Hauptvalenzen, also durch chemische Kräfte verknüpft; senkrecht dazu 
werden die Ketten dagegen durch die sog. VAN DER WaaLsschen Ko- 
häsionskräfte, die physikalischer Natur sind, zusammengehalten. In 
der Faser sind also parallel und senkrecht zur Achse des Cellulosegerüstes 
ganz verschiedene Arten des Zusammenhanges wirksam. Es ist daher zu 
erwarten, daß bei der Quellung, die in einer Lockerung der Kräfte, die 
den Zusammenhalt vermitteln, besteht, je nach den verwendeten 
Quellungsmitteln entweder mehr die chemischen oder die physikalischen 
Kräfte überwunden werden. Hydrolysierende Reagenzien werden vor- 
nehmlich die Kettenlänge abbauen; stark hydratisierende dagegen in 
erster Linie die Ketten auseinanderdrängen. Es ergibt sich daher die 
Aufgabe zu untersuchen, ob es möglich ist, Reagenzien zu finden, die 
vornehmlich nur die Kräfte parallel oder senkrecht zur Faserachse an- 
greifen, und was für Quellungsbilder sich daraus ergeben. Da die Fasern 
durch gewisse Einwirkungen sowohl längs (Fibrillen) als auch quer 
(Dermatosomen) in Teilstücke zerlegt werden können, kommt dieser 
Untersuchung prinzipielle Bedeutung zu. Es muß sich dann auch zeigen, 
ob sich der Zusammenhang der Cellulosestruktur kontinuierlich durch die 
gesamte Faserlänge erstreckt, oder ob die Fasern, wie LÜDTKE (19, 20, 
21, 22) annimmt, durch Querelemente aus einer Fremdsubstanz unter- 
teilt sind. 

Es ergibt sich somit die Aufgabe, die Quellungsbilder einer genauen 
Prüfung zu unterziehen. Obschon in dieser Hinsicht schon viel und ein- 
gehend gearbeitet worden ist, kam es uns notwendig vor, dieses Problem 
noch einmal systematisch zu verfolgen, um damit einen Beitrag zum 
besseren Verständnis des Faserfeinbaues zu liefern. 
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II. Quellungsbilder. 
a) Versuchsmaterial. 

Um sicher einwandfreie Ergebnisse zu erhalten, war es notwendig, die 
verschiedensten Fasern aus allen Gebieten des Pflanzenreiches und von 
morphologisch verschiedenen Pflanzenorganen zu berücksichtigen. Die 
folgenden Faserarten wurden ausgewählt: 

A. Monokotylen: 


Raphia Ruffia MART. . . . . . . .. = Raphia, 
Arenga saccharifera LABILL. . . . . . = Arenfaser, 
Chamaerops humilis L. ....... = Indiafaser, 
COO GOs css se + es © = Kokos, 
Triticum vulgare LMK.. ...... . = Stroh, 
Bambues. 5960: >. >. . « abe eee = Bambus, 
a... Bern Fee Pi = Pitafaser, 
Agave sisalana PERRINE . . . . . . . = Sisal, 
Fourcroya gigantea VENT. . . . . . . — Mauritiushanf, 
Musa textilis NER . . . . . . . .. — Manilahanf. 

B. Dikotylen: 
Fagus silvatica L. . . . . . . . . . = Buchenholzfaser, 
Betula verrucosa EHRHART . . . . . . = Birkenholzfaser, 
ee n. . . id 5h — Hanf, 
Boehmeria nivea HooK. et ARN. . . . = Ramie, 
a © WEN EEE = Nessel, 
Linum usitatissimum L. ...... = Lein, 
Gossypium herbaceum L. ...... = Baumwolle. 

C. Gymnospermen: 
Pinus silvestris L. . . - . . 2 . . . — Kieferntracheiden, 
Abies alba MILLER . . . . . . . . . — Tannentracheiden, 
Picea excelsa (LINK.) LINK. . . . . . — Fichtentracheiden. 


Verschiedene dieser Faserarten sind fast rein cellulosisch, andere 
dagegen stark verholzt. Da die Mengen eingelagerter Fremdstoffe bei 
den einzelnen Faserarten stark verschieden sind und nicht kontrollierbare 
Nebeneinflüsse ausüben können, wurden sie alle auf gleiche Weise 
gereinigt. Das Reinigungsverfahren besteht aus folgenden Stufen (16): 


1. Extraktion mit Alkohol während 6 Stunden im Soxhletapparat auf einem 
Sandbad zur Entfernung der alkohollöslichen Bestandteile. 

2. Extraktion mit Äther zur Auflösung von Wachsen und fettartigen Substanzen 
ebenfalls während 6 Stunden. 

3. Dreistündiges Kochen mit Wasser in gewöhnlichen Kölbchen. 

4. Alkaliextraktion, wobei die Fasern während 1 Stunde mit einer 1%igen 
Natronlauge in Kölbehen mit Rückflußkühler gekocht wurden. 

5. Entfernung des Lignins. Dazu wurde das einfache Cross-Bevansche Ver- 
fahren (2) gewählt, das aus einer abwechselnden Behandlung mit Chlor und Natrium- 
sulfit besteht. Erst wurde während !/, Stunde langsam Chlorgas aus einer Bombe 
über die feuchten Fasern geleitet, nachher mit Wasser gewaschen und dann einige 
Minuten mit einer 5%igen Sulfitlösung gekocht. Dieses Verfahren wurde noch 
2mal wiederholt bis das Ausbleiben der roten Farbreaktion mit Sulfit in der Lösung 
zeigte, daß das Lignin vollkommen verschwunden war, und dann wurden die Fasern 
mit 1%iger Essigsäure und destilliertem Wasser gut ausgewaschen. Für die 5 Holz- 
faserarten wurden die Reaktionszeiten etwas länger gewählt. 
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Auf diese Weise erhält man schöne weiße Fasern, die nur aus Cellulose 
und Oxycellulose bestehen. Die während der Behandlung stattfindende 
Oxydation der Cellulose läßt sich leicht durch Rutheniumrot und 
Methylenblau nachweisen. 

Zur richtigen Deutung der Quellungsbilder ist es vor allem notwendig, 
den mikroskopischen Bau der Fasern zu kennen. Für die Beschreibung 
der sichtbaren Strukturen soll hier die Nomenklatur von Kerr und 
Baizey (17) benutzt werden. Danach besitzen die isolierten Fasern eine 
dünne primäre Haut, die die dicke, sekundäre Wand umschließt. Die 
sekundäre Wand kann aus mehreren Schichten bestehen, welche die 
sekundäre Zellwandverdickung vorstellen, während die primäre Haut 
die ursprüngliche Kambiumwand ist. 


b) Quellungsmittel. 

Als Quellungsmittel wurden gebraucht: Natriumhydroxyd, Kupfer- 
ammin, Schwefelsäure, Salzsäure, Zinkchlorid, Lithiumchlorid und bei 
einem Versuche auch Resorcin. Meistens waren nur konzentrierte 
Lösungen wirksam. 

Wie steht es nun im allgemeinen mit dem Eindringen der Reagenzien 
in die Fasern? Man kann sich dabei folgende Fälle denken: 

1. Eine Diffusion durch die intakten Wände. Das setzt natürlich die 
Durchlässigkeit einer eventuell vorhandenen Hülle für die verwendeten 
Lösungen voraus. 

2. Ein Eintritt der Flüssigkeiten durch: a) angeschnittene Faser- 
enden, b) beschädigte Stellen und Bruchstellen, c) Querspalten, d) Ver- 
schiebungslinien, die schwächere Stellen in der Membran vorstellen. 

Bei Versuchen mit Fasern ist es schwer nachzuweisen, ob reine 
Diffusion auftritt, denn es können immer submikroskopische Spalten 
u.dgl. vorhanden sein. Daß die Reagenzien sofort in angeschnittene 
oder abgebrochene Faserenden eintreten, ist deutlich erkennbar, denn 
man sieht an diesen Stellen sehr starke Quellungserscheinungen (fächer- 
förmig bei verschiedenen dikotylen Fasern, blasenförmig bei anderen). 
Dasselbe Verhalten weisen örtliche Beschädigungen und Bruch- 
stellen auf. 

Die Querzeichnungen der Fasern [anisotrope Verschiebungslinien (15) 
und Querstreifen, die deutlich sichtbar, aber nicht doppelbrechend sind] 
haben keinen merkbaren Einfluß auf die Quellungsformen. Es ist für 
die zu besprechende Kugelquellung gleichgültig, ob die Fasern fast keine 
oder sehr viele Verschiebungslinien und Querstreifen aufweisen, und 
dasselbe gilt auch für die Breitequellung bei dikotylen Fasern. Die nahe- 
liegende Vermutung, daß die Fasern an Stellen innerer Auflockerung am 
stärksten quellen, trifft also nicht zu. 

Ebenso auffallend ist, daß die Hoftüpfel der Gymnospermentracheiden, 
ja sogar die riesenhaften rechteckigen Lochtüpfel, die die Pinusfasern 
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an Stellen aufweisen, wo sie mit den Markstrahlzellen in Verbindung 
stehen, keinen Einfluß auf die Quellungsformen ausüben, obwohl diese 


Tüpfel doch sehr dünne Stellen in der Zellmembran vorstellen! 


c) Quellung mit Natronlauge. 
Die Quellungsbilder sind in folgender Tabelle kurz zusammengestellt. 

















Tabelle 1. Quellung mit konz. Natronlauge. 
Faserart Quellung Bemerkungen 
Chamaerops keine An Bruchstellen Fibrillisierung 
u - 2 fe . 
Cons. io J.) . ung schwach Einige Fasern etwas besser gequollen 
Raphia . . . .. de Nur stellenweise " 
Triticum keine 
Bambusa fast keine Stellenweise wird Fibrillenstruktur sichtbar. 
Nach einer halben Stunde Kochen mit 
NaOH erhält man schwache Quellung 
mit leichter ,,Manschettenbildung“ 
Fuori es „a re Tüpfel der Tracheiden werden beinahe un- 
sichtbar 
MS à: syste Sehr schwache Fibrillisierung 
Fourcroya 
RES iO aka # Pr 
Ze uch an (4 Zeichnung auf der Wand verliert sich 
EEE « +, ‘ie 
A schwach Hier und dort werden Verschiebungslinien 
deutlich sichtbar 
à 04, ut (! Die Tüpfelung ist ohne Einfluß 
Boehmeria . . . . | stark, regelmäßig | Ver ien deutlich sichtbar, Quer- 
ne _ Zeichen von Korrosion und 
bruc Risse in der Längsrichtung 
ie nn Prcchuge mern, 
gute Fibrillisierung, die nach Kochen in 
NaOH noch stärker wird. Schließlich 
können die Fasern zerfallen 
DIE rc. nn ” ‘ Wie oben 
Cannabis se R Wie oben 
> mine sé Deutliche Verschiebungslinien, Fibrillen- 
struktur schwach sichtbar 
Gossypium Deutliche Verschieb linien und Risse, 
starke Fibrillisierung 





Aus dieser Tabelle kann man folgende Schlüsse ziehen: Konzentrierte 
Natronlauge wirkt stark quellend auf dikotyle Pflanzenfasern ( Boehmeria, 
Cannabis, Urtica, Linum und Gossypium). Die Quellung macht sich 
durch regelmäßige Verdickung dieser Fasern bemerkbar ohne irgendeine 
Kugel- oder Blasenbildung. Meistens tritt bei der Behandlung starke 
Fibrillenstruktur auf, und stellenweise kommt es zur Fibrillenbildung. 

Es konnte beobachtet werden, daß die vielen anisotropen Verschie- 
bungslinien, die bei fast allen Fasern auftreten und schief zur Faserachse 


stehen, sich während der Quellung allmählich senkrecht zu dieser 


Achse richten, während ihre Doppelbrechung langsam verschwindet 
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[v. Irerson (15)]. An ihre Stelle tritt ein Querriß, der nicht mehr anisotrop 
ist, da er im Polarisationsmikroskop als schwarze Linie erscheint. Außer- 
dem bilden sich sehr viele isotrope Querstreifchen ; ob diese auch aus Ver- 
schiebungslinien entstanden sind, läßt sich jedoch nicht entscheiden. 
All diese mikroskopisch sichtbaren Risse und Streifen üben keinen Ein- 
fluß auf die regelmäßige Quellung aus; nur an groben Bruchstellen macht 
sich manchmal eine etwas stärkere Quellung bemerkbar. Dabei tritt dann 
immer eine kräftige Bildung von Fibrillenbündeln oder Fibrillen auf. 
Im Gegensatz zu den dikotylen Fasern zeigen alle anderen Fasern 
keine oder äußerst geringe Quellung. In einigen Präparaten wurden 
etwas stärker gequollene Bambusfasern gefunden, die 
jedoch keine deutliche Kugelbildung zeigten (Abb. 1). 
NaOH besitzt außer der quellenden Wirkung natürlich 
auch noch das Vermögen zu hydrolysieren. Die Hydro- 
lyse ist wahrscheinlich für die Spaltenbildung verantwort- 
lich zu machen. Quellung und Hydrolyse wirken also gleich- 
zeitig, wobei aber die 
Quellung anfänglich über- 
wiegt. Man kann sich den 
Quellungsvorgang als 
Sprengung der Querbin- 
dungen zwischen den Fa- 
denmolekülen, d. h. also 
als Überwindung der van 
DER WaaLsschen Kräfte vorstellen, und die Hydrolyse als Angriff auf 
die Hauptvalenzketten. Beim ersten Vorgang tritt also eine Lockerung 
in der Längsrichtung ein, wobei sich Wasser einlagern kann, beim 
zweiten dagegen eine Zerstückelung in der Querrichtung. NaOH zeigt 
anfänglich vor allem die erstgenannte Wirkung sehr deutlich, während 
später die zweite Wirkung in Erscheinung tritt. In Fällen, wo in den 
Fasern durch mechanische Mißhandlung stellenweise Brüche entstanden 
sind, kommt diese Reihenfolge jedoch nicht deutlich zum Ausdruck. 










Abb. 1. Faser von Bamb spec. lien mit 
Natronlauge. c Gequollene Cellulose, » Rest der 
Primärhaut, m „Manschette“. 


d) Quellung in Kupferammin. 

Alle Fasern wurden mit Kupferammin behandelt, das hergestellt 
wird, indem man Kupferspähne mit Ammoniak übergießt. Es ist wichtig, 
die Konzentration dieser Lösung so zu wählen, daß die Quellung nicht 
zu schnell verläuft, damit man die Entstehung und Weiterentwicklung 
‚der Quellungsbilder schön verfolgen kann. Die Ergebnisse sind in nach- 
stehender Tabelle zusammengestellt. 

Mit Ausnahme der dikotylen Bastfasern, zeigen alle Fasern Kugel- 
quellung. Wir denken uns diese Fasern aufgebaut aus einer oder mehreren 
Schichten, die außen von einer primären Haut oder, wie dies für die 
Haare zutrifft, von einer Kutikula umgeben sind. 
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a 
Tabelle 2. Quellung mit Kupferammin. 








Faserart Quellung Bemerkungen 

Raphia. . . . | mit Kugeln | Sehr stark 

Chamaerops . . 3 22 

Arenga . . . . PA a Schraubenférmig zerrissene Primärhaut 

Triticum e E23 ” 

Yucca . , > 

Fourcroya . . ir ; 

Agave .... m à Mit ——_ Kupferammin entstehen sehr 
unrege Kugeln mit Be 
zerrissener Primärhaut 

Bambusa . . . PR 9 Primärhaut schraubenférmig zerrissen; die inneren 
Schichten geben kleinere Kugeln ae u 

2 nn u v 

fe arate é 2 ur Ge 
lieder lösen — u pue mm, LÀ 
ild auf! 

Betula . . . . $0 . Wie oben 

PR. vi ‘a Starke aber unregelmäßige a weil 


die Primärhaut schraubenförmig zerreißt, teil- 
weise abrutscht und dann eine „Manschetten- 
bildung‘‘ hervorruft; innerste Wandschicht tritt 
erg gekriimmt hervor. Tüpfelung ohne Ein- 


DT à. : : ps = Wie oben 

‘Seen as rs Bi “ Wie bei Pinus; teilweise sehr groBe blasenférmige 
Aufquellungen 

Gossypium . . | „ = Schraubenförmig zerrissene Cuticula; an den an- 
geschnittenen Enden fächerförmige Fibrilli 

Cocos . . . . | mit Blasen Schr iin Quellung und stark aus- 


gesprochen teleskopähnliches Herausschieben 
der inneren Schichten 


Cannabis . . . | ohne Kugeln .— hier und dort starke Fibrillenbildung 
In von 3—5 u Breite und 3040 u 
Länge. Die anisotropen Querlinien él À a 
isotrop. Stellenweise sieht man schwache, 
blasenförmige Bildungen mit ,,Manschetten“; 
an Bruchstellen weichen ichen die Schichten oft aus- 
einander 
Boehmeria . . à ee Erst starke gen rue Pomp bei treten Querrisse 
auf; später entstehen ürungen‘', 
teilweise an Stellen mit Rissen. Hier und dort 
entstehen auch Querbrüche 


Urtica . . . . „ Pr An den angeschnittenen Enden entsteht starke 
fächerförmige Quellung, sonst erfolgt sie aber 

, regelmäBig 
Linum . . . . A wi Erst Quellung ohne Kugelbilder, dann entstehen 


deutliche Blasen, die aber nicht so charakteri- 
stisch sind wie bei den Monokotylen. „Ein- 
schnürungen‘‘ an Stellen, wo rocker Verschie- 
bungslinien waren! Kugeln unregelmäßig; man 
erkennt deutlich ie Schichten und Fi- 
brillenstruktur 








In konzentrierten Kupferamminlösungen geht die Quellung sehr 
energisch vor sich, und die primäre Haut, die widerstandsfähiger und 
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weniger quellbar ist als die Cellulose, wird durch den Druck, den die 
quellenden Celluloseschichten ausüben, sofort zerrissen, rutscht ab und 





Abb.2. Bambusa spec. mit deutlichen Schichten, 
ohne typische Kugelbildung, Primärhaut 
zertetzt und ngeschoben 





bildet stellenweise ,,Man- 
schetten‘. Die Cellulose quillt 
dann weiter zu Kugeln. Wie 
nachher noch näher gezeigt wer- 
den soll, besteht eine gewisse 
Beziehung zwischen dieser Ku- 
gelquellung und der Faser- 
breite. Läßt man jedoch die 
Fasern sehr vorsichtig mit ver- 
dünnten Kupferamminlösun- 
gen quellen, so geht die Quel- 
lung langsam vor sich, die 
Primärhaut zerreißt nicht voll- 
ständig, sondern schraubenför- 
mig; sie rutscht nur teilweise 
ab, und die ,,Manschetten‘ 
bleiben daher durch schrauben- 
förmig gewundene Hautreste 
miteinander verbunden. Je 


nach der Vorbehandlung kann man die Kugelform beliebigändern, bis man 
schließlich fast gar keine Kugelquellung mehr erhält. Behandelt man die 





Abb. 3. Abies alba; wie oben, aber mit starker 
Fibrillenbildung. 
m Aus der Primärhaut gebildete „Manschette“. 


Fasern zuerst mit konzentrier- 
ter Lauge, dann macht sich 
beim Zutritt des Kupferam- 
mins keine richtige Kugelquel- 
lung geltend ; es entstehen nur 
längere oder kürzere wurstför- 
mise Blasen, die wiederum von 
Fetzen und Resten der Primär- 
haut abgegrenzt und hier und 
da von Schraubenbändern um- 
geben sind (Abb. 2—5). Dieser 
Befund ist beimehreren Fasern 
festgestellt worden. Bambus- 
fasern wurden 5 Tage in konzen- 
trierte Natronlauge gebracht 
und dann mit Kupferammin 
behandelt; es trat starke Quel- 
lung auf, die jedoch nicht kugel- 
förmig war, sondern unregel- 


mäßig über die gesamte Länge verteilt zeigten sich hier und dort Blasen mit 


„Manschetten“, die entstanden durch das Abrutschen der schraubenförmig 
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zerrissenen Primärhaut, die jedoch manchmal auch in Fetzen zerfiel. 


Innere Schichten zeigten dasselbe Bild. 


gekrümmt und gewunden. Musa textilis 
verhielt sich wie Bambusa (Abb. 6 u. 7). 
Hier war auch eine deutliche Fibrillen- 
struktur sichtbar. 

Mit Lauge vorbehandelte Baumwolle 
zeigte sehr starke Quellung, stellenweise 
mit „Einschnürungen“. Die Fibrillen- 
struktur trat deutlich in Erscheinung, 
und bei den vielen Querrissen entstanden 
teilweise Brüche. Die echte, durch starke 
Kupferamminlösung hervorgerufene Ku- 
gelquellung wird bei Baumwolle durch 
das Abgleiten der Kutikula verursacht. 

Die dikotylen Bastfasern quellen 
stark in die Breite; schließlich zeigen 


Der Innenschlauch war stark 





Abb.4. Raphia Ruffia; keine 
Kugelbildung, dagegen ,,Manschetten‘. 


aber auch sie andeutungsweise noch eine schwache blasenförmige Quellung. 
Man kann hier vermuten, daß die Primärhaut besser quellbar ist, sich eine 


Zeitlang mitdehnt und erst 
nachher der weiteren Dehnung 
Widerstand entgegensetzt. Bei 
dieser mehr oder weniger regel- 
mäßigen Quellung wird oft 
die Fibrillenstruktur sichtbar. 
Die verschiedenen Cellulose- 
schichten zeigten manchmal 
ungleiche Quellung, und man 
konnte in diesen Fällen be- 
obachten, daß z. B. die innere 
Schicht stark gekrümmt in der 
äußeren lag. 


e) Quellung mit Schwefelsäure. 

Erst wurden mehrere Ver- 
suche mit verschiedenen Schwe- 
felsäurekonzentrationen ange- 
stellt. Es konnte nachgewiesen 





Abb. 5. 


Boehmeria nivea; starke regelmäßige Quellung 
mit Fibrillisierung und vielen Querrissen. 


werden, daß Konzentrationen unterhalb 58% nirgends Quellung hervor- 
rufen, und daß Schwefelsäure von 65% an die Cellulose so rasch verquillt, 
daßder Vorgangnicht verfolgt werden kann. Bei60%iger H,SO, zeigen nur 
die dikotylen Bastfasern schwache Quellung und beginnende Fibrillisierung ; 
während bei 62%iger Säure überall eine schöne Quellung auftritt, die 
wieder in zwei Typen zerfällt, wie man aus Tabelle 3 entnehmen kann. 
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Bei der Behandlung mit Schwefelsäure ist deutlich zu sehen, daß die 
Faserquellung mit einer Faserverkürzung verbunden ist, wie dies auch 
früher wiederholt beschrieben worden ist. Schwefelsäure greift in den 











Abb. 6. Bambusa spec. 


ist teilweise zerfetzt und 
ur À die ar bilden. Auch im Innern 
der Fasern kann man ähnliche Bildungen beobachten. 


Abb. 7. Musa teztilis. Gleiche Behandlung 
Bambusa. 


Abb. 6. 


spec. Die Faser wurde erst mit konz. 

Natronlauge und nachher mit Kupferammin gequollen. Man 
sieht, daß sich hier bei fortschreitender Quellung nicht die 
bekannten Kugeln bilden, sondern Blasen. Die Primärhaut 
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wie bei 
Abb. 7. 
Tabelle 3. Quellung mit 62% Schwefelsäure. 
Faserart Quellungsbild Bemerkungen 
Raphia . Kugelförmig | Primäre Haut zerreißt schraubenförmig 
Cocos . Blasenförmig | Große wurstförmige Blasen, um die sich die 
Haut schraubenförmig windet, stellen- 
weise auch gute Kugelformen und teleskopähn- 
liches Herausschieben der inneren Schichten 
Bambusa . Kugelquellung | Teleskopartige Bildungen 
Yucca . . à . | Teilweise unregelmaBig 
Agave . . de Teilweise unregelmäßig 
‚Fagus 3 Nur die Holzfasern zeigen diese Quellung; die 


GefäBe und die Parenchymzellen geben keine 
bestimmten Quellungsbilder, sondern zeigen 
regelmäßige Auflösung der Cellulose 

ImäBi 


Unregelmäßig 
Sehr regelmäßig 
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verwendeten Konzentrationen hauptsächlich die Querkräfte der Faser- 
struktur an und ruft Längsspaltung hervor. Man muß jedoch bedenken, 
daß diese Säure nicht nur quillt, sondern auch hydrolysierend und oxy- 
dierend wirkt; dadurch werden auch die Hauptvalenzkräfte aufgehoben, 
und die Fasern fallen in Stücke auseinander, wie im nächsten Abschnitt 
gezeigt wird. 


Chemische Querschnitte (Verfahren von KELANEY und SEARLS). 

Kocht man Fasern während einigen Minuten in 10%iger H,SO,, trocknet sie 
etwas, erhitzt sie einige Zeit auf 60—70° C und legt sie schlieBlich in 20%ige Kali- 
lauge, dann kann man sie mit leichtem Druck auf das Deckgläschen in sehr kleine 
Scheibchen zerlegen, die als „chemische Querschnitte‘‘ bezeichnet werden. Bei 
etwas stärkerem Druck werden auch diese gespalten und zerfallen in Dermatosomen, 
deren Länge im großen ganzen mit der viskosimetrisch bestimmten Länge der Faden- 
moleküle übereinstimmt. Mit Vorliebe entstehen die Querbrüche bei den aniso- 
tropen Verschiebungslinien. Zuerst werden also die Hauptvalenzketten angegriffen 
und nachher durch mechanischen Druck auch die Kohäsionskräfte überwunden, 
so daß die Fasern in Fibrillen (0,5—1,0 x dick und 20—30 x lang) auseinander- 
fallen, die ihrerseits wieder in Stückchen’ von 1—2 u Länge zerfallen. Besonders 
bei Bambusa waren diese Erscheinungen sehr deutlich zu beobachten. 


f) Behandlung mit Salzsäure. 

Einige Faserarten (Bambusa, Boehmeria und Gossypium) wurden 
mit konzentrierter Salzsäure 18—24 Stunden behandelt. Die Fasern 
wurden durch Hydrolyse stark angegriffen. Nach Zentrifugierung der 
trüben Flüssigkeit und Reinigung des Rückstandes stellte es sich heraus, 
daß er aus kleinen Teilchen (1—2 u) bestand. Dieselben Partikelchen 
hat Farr (4, 5, 6) beschrieben und sie als Grundbausteine der Cellulose 
erklärt. Darnach müßte ihnen aber eine homogene Struktur zukommen. 
Wir können jedoch diese Auffassung nicht teilen, denn die Partikelchen 
färben sich, wie FARR selber angibt, so daß keine homogene Phase vor- 
liegen kann, sondern ein Mischkörper vorliegen muß. Es konnte gezeigt 
werden, daß sich die Teilchen mit Chlorzinkjod deutlich dichroitisch 
färben. 

g) Quellung mit Salzen. 

Bei kolloiden Substanzen können nicht nur Säuren und Laugen, 
sondern auch Salze Quellung hervorrufen. Wir hielten es daher für not- 
wendig, auch solche Salze für die Quellungsversuche heranzuziehen, denn 
hier stehen keine OH—- und H*-Ionen zur Verfügung, um Hydrolyse ein- 
zuleiten. Es war deshalb zu erwarten, daß nur Quellung auftreten würde. 
Leider konnten wir in dieser Richtung wenig Erfolg verzeichnen; ließen 
wir die Fasern tagelang in verdünnten Lösungen an der Luft stehen, so 
geschah nichts. Nur gesättigte Lösungen, in denen die Salze im Begriff 
waren auszukristallisieren, gaben schließlich Quellung. Während mit Li- 
thiumchlorid nur sehr schwache, regelmäßige Quellung entstand, zeitigte 
Zinkchlorid bessere Ergebnisse bei Bambusa, Boehmeria und Gosypium. 
40 


Planta Bd. 24. 
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Tabelle 4. Quellung mit Salzen. 








Faserart | Bemerkungen 
Quellung mit Zinkchlorid 
Bambusa . . . | Wenig , gelegentlich etwas blasenförmig; stellenweise 
weichen die Schichten ein wenig auseinander 
Boehmeria . . | Hier und dort starke Quelle. wobei viele Querrisse sichtbar 
werden; meistens deutliche Fibrillenbildung 
Gossypium . . | Nachdem die ZnCl,-Lösung bis zu einer gelatinösen Masse ein- 


knet war, entstand sehr starke Quellung mit großen 
; die Kutikula war zerrissen und schraubenförmig um 
die Blasen gewunden. Bildung von ,,Manschetten‘‘ 


Quellung mit Lithiumchlorid 
Bambusa . . . | Fast keine Quellung 


Boehmeria . . | Regelmäßige Quellung (die Fasern werden höchstens um etwa 
100% breiter) mit deutlich sichtbaren Querlinien, an den 
Bruchstellen etwas stärkere Quellung 


Gossypium . . | Schwache Quellung, nur bis die schiefverlaufenden Verschie- 
bungslinien senkrecht zur Faserachse zu stehen gekommen sind 





Salze wirken sehr langsam, geben aber regelmäßige Quellung, nie 
typische Kugelbildung. Sie sprengen vor allem die Kohäsionsbindungen, 
wobei Fibrillenbildung auftritt. Es ist jedoch fraglich, ob Salzlösungen 
schließlich nicht noch andere Wirkungen ausüben, wenn man die Fasern 
genügend lange mit ihnen durchtränkt. 


h) Beziehung zwischen Kugelbildung und Faserdurchmesser. 
Gewisse Reagenzien rufen die merkwürdige Erscheinung der Kugel- 
quellung hervor. Wie werden diese Kugeln gebildet, und nach welchen 
Gesetzen verläuft diese Quellung ? Schon bei qualitativer Beobachtung 
der gequollenen Faser erkennt 

















Tabelle. maneine bestimmte Beziehung 
Pestsest K.L. K.D. zwischen Kugelgröße und Fa- 
F.D. F.D. 

serdurchmesser. Schmale Fa- 

Bambusa 1,46 2,64 sern liefern kleine und breite 
= oe 2 Fasern große Kugeln. 

is pytsine§ 1.56 2.42 Von verschiedenen mit 

Agave. .... 1,49 2,31 Kupferammin gequollenen Fa- 

Mittelwerte von serarten wurden die Länge 

225 Messungen | 1,46 + 0,028 | 2,39 + 0,068 und der Durchmesser der Ku- 


geln und der Durchmesser der 

Fasern gemessen. Dabei wurden für das Verhältnis zwischen Kugellänge 
(K.L.) und Faserdurchmesser (F. D.) und zwischen Kugeldurchmesser 
(K. D.) und Faserdurchmesser (F. D.) nebenstehende Zahlen gefunden. 
Stellen wir an Hand der gefundenen Werte die Kugelquellung in einer 
geometrischen Figur dar (Abb. 8), sehen wir sofort, daß diese Quellungs- 








verschiedener Faserarten und deren Bedeutung für die Faserstruktur. 595 


bilder tatsächlich ideale Kugeln sind, denn die Strecke OA wird gleich OE. 
Die Grenzfläche zwischen der verquellenden, allmählich flüssig werdenden 
Cellulose und der umliegenden Flüssigkeit ist eine Kugelfläche. Die 
Quellung folgt also genau dem Gesetz der Oberflächenspannung. Die 
Konstanz der Quotienten zwischen Kugel- und Faserdurchmesser zeigt, 
daß diese beiden Größen zueinander in gesetzmäßiger Beziehung stehen. 
Die Kugelgröße hängt von der zur Verfügung stehenden Quantität des 
Quellungsmaterials ab. Wenn in den Fasern mehrere Celluloseschichten 
auftreten, zeigt jede Schicht aufs neue diese Kugelquellung, wobei 
kleinere Kugeln entstehen. Es macht sich also 
eine Oberflächenspannung zwischen der dünn- 
flüssigen Cellulose der Außenschicht und der 
noch zähflüssigen Cellulose im Inneren geltend. 
Das Volumen des aufgequollenen Körpers ist Rn 
einfach zu berechnen. z \ 


V= n2b + Grat 2nab? Â nr lin 
In der Gleichung ist a die halbe Kugel- ' 
lange und b der halbe Faserdurchmesser. Im 


Falle unseres Körpers ist a = 7 b, und das 
Volumen somit + sb? (x +3) == n 7 bi, 
während der Inhalt des ursprünglichen Faser- Abb. 8. 
zylinders 3xb% beträgt. Wenn die Kugeln 

vollständig ausgebildet sind, beläuft sich die Quellung auf etwa 500%. 


<— 2 >» B 














IH. Ergebnisse der Quellungsversuche. 
a) Die Querhauttheorie von Liidtke. 

Schon im Jahre 1857 hat Cramer die Kugelquellung bei Gossypium 
beobachtet; er erklärt sie so, daß die Kutikula in Kupferammin nicht 
quillt, wohl aber die Cellulose. Deshalb wird die Kutikula zerrissen und 
ringförmig zusammengeschoben. Diese Auffassung wurde von allen alten 
Celluloseforschern geteilt; auch für Bastfasern, die Kugelquellung zeigen, 
führte CORRENS (3) bereits 1892 dieselbe Erklärung an. Statt einer 
Kutikula wurde hier ein ,,Oberhautchen“ angenommen. Dies möge durch 
folgendes Zitat aus der Arbeit von CoRRENS belegt werden: „Es ist ein 
Oberhäutchen von größerer Resistenz vorhanden, welches querüber 
zerrissen und von der vorquellenden Substanz zusammengeschoben wird.“ 
Weiteres über die älteren Autoren findet man bei SCHLOTMANN !. 

Lüprke (19, 20, 21, 22) nimmt jedoch zur Erklärung dieser Erschei- 
nungen, die er bei einigen Faserarten genauer untersucht hat, an, daß die 
Fasern nicht nur aus Cellulose, sondern auch noch aus einem Hautsystem 


1 SCHLOTMANN: Planta 19, 313 (1933). 
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aus einer Fremdsubstanz bestehen. Dieses Hautsystem soll die Lamellen 
der Fasern in der Längsrichtung voneinander trennen und jede einzelne 
Lamelle einhüllen. Die äußerste Haut ist dann die Primärhaut, während 
auch noch eine bis mehrere innere bestehen sollen. Außerdem nimmt 
Lüprtke noch „Querhäute“ aus jener Fremdsubstanz an. Diese ,, Quer- 
haute“ sollen dem Kupferammin gegenüber größeren Widerstand leisten 
als die Cellulose und dann die ungequollenen Stellen bilden, die in regel- 
mäßigen Abständen sichtbar werden, während die dazwischenliegenden 
Stellen aus kugelförmig gequollener Cellulose bestehen. 

Dieser Gedankengang, der die Kugelquellung scheinbar so gut erklärt, 
ist später von einigen Autoren übernommen worden, sogar so weitgehend, 
daß Fasern, die diese Bilder nicht zeigen, als Ausnahmen betrachtet 
werden. In dieser Hinsicht ist eine Bemerkung von LINSBAUER (18) 
interessant, der bei den Grannen von Corynephorus canescens auf Grund 
der Quellungserscheinungen die ,,Querelemente“ ablehnen muß: ‚Die 
Stereiden der hygroskopischen Grannen unserer Pflanze weichen nun in 
ihrem Feinbau in bemerkenswerter Weise! von dem Lüprtkeschen Schema 
ab, was wohl mit ihrer eigentümlichen Befähigung, bei Veränderung des 
Quellungsgrades zu tordieren, im Zusammenhange steht.‘ 

Die Konsequenz der ,,Fremdhauttheorie“, im besonderen die Annahme 
von „Querhäuten‘ besteht darin, daß die mechanischen Eigenschaften 
der Fasern wie Zugfestigkeit usw. nicht mehr Eigenschaften der Cellulose- 
ketten, sondern des Hautsystemes sind. Dies wird in der Tat von LÜDTKE 
angenommen, und deshalb kommen Hess und Mitarbeiter (12, 13), die 
Anhänger dieser Theorie sind, in einer ihrer Arbeiten zu folgendem 
Schlusse: Anstelle der Cellulose „dürfte bei dieser Betrachtungsweise den 
Faserkomponenten, die durch Hypochlorit und Chlordioxyd entfernt 
werden, ein wesentlicher Anteil an der Faserfestigkeit zuzuordnen sein“. 

Weiter behauptet LÜDTKE, daß bei der Einwirkung der Alkalien 
diese erst in die „Querhäute‘“ eindringen, wodurch die Fasern in Stücken 
auseinander fallen sollen. Da aber die ,, Querhäute‘“ sehr widerstandsfähig 
seien, sollen sog. ,,Haltepunkte“ die kugelförmige Quellung bedingen. 
Eigentlich müßte noch eine andere Substanz zwischen zwei aneinander- 
grenzende ‚„Querhäutchen‘“ vorhanden sein, da LÜDTKE annimmt, daß 
die „Querhäutchen‘ wenigstens aus zwei Schichten bestehen. Diese 
Zwischensubstanz muß ebenfalls angegriffen und gelöst werden, damit 
die Fasern zerfallen, denn sonst wäre dieser Vorgang nicht verständlich. 

Was sagen nun unsere Versuche zu dieser Theorie ? Nimmt man ,, Quer- 
‚ elemente‘ an, dann muß man bedenken, daß diese auch im submikro- 
skopischen Bau der Fasern vorgebildet sein müßten; also müßten sie 
anwesend sein zwischen zwei Gruppen von Micellen [im Sinne MEyEe- 
Marks (23)] oder zwischen den Enden der Fadenmoleküle (im Sinne 


1 Hervorhebung durch den Verfasser. 








verschiedener Faserarten und deren Bedeutung für die Faserstruktur. 597 


STAUDINGERS). Wenn die Fadenmoleküle durchgehend gegeneinander 
verschoben sind, wie FREY-WyssLine annimmt (10), dann besteht für 
das Auftreten von ,,Querelementen“ überhaupt keine Möglichkeit. 
Wären die ersten beiden Anschauungen richtig, dann müßte der Abstand 
zwischen zwei „Querhäuten‘ konstant und unabhängig von der Faserart 
und vor allem auch unabhängig vom Faserdurchmesser sein. Das ist 
aber gerade nicht der Fall, denn: 

1. geben bestimmte Dikotylenfasern keine Kugelquellung (vgl. 
Tabelle 2); 

2. kann man auch bei den Fasern, die gewöhnlich Kugelform annehmen, 
Quellung ohne die typischen Kugeln hervorrufen; 

3. hängt die Kugelquellung, wie erwähnt worden ist, vom Faser- 
durchmesser, also von der zur Verfügung stehenden Quantität der 
quellenden Subsianz, ab, also sicher nicht von durchgängigen ,,Quer- 
häuten“. Sie folgt genau dem Gesetz der Oberflächenspannung. 

Das Bild der kugelférmig gequollenen Fasern, bei denen die ein- 
geschnürten Stellen ,,Querhiute“ vortäuschen, ist in folgender Weise zu 
verstehen: 

Die Primärhaut, die als äußersic Schicht um jede Faser sitzt, ist 
widerstandsfähig gegen Kupferammin und quillt nicht mit, während sich 
die leicht quellbare Cellulose ausdehnt, gegen die Primärhaut drückt, 
diese endlich sprengt und dann austritt, während die zerrissene Haut 
nach links und rechts verschoben wird und stellenweise ,,Manschetten“ 
bildet. Weil die quellende Cellulose die Haut von 2 Seiten zusammen- 
schiebt, sieht es-so aus, wie wenn diese ,,Querhaut‘‘ zweischichtig wäre; 
die Doppelkonturen sind aber die Falten der zusammengestülpten Primär- 
häute. Das Bild dieser Kugelquellung entsteht nicht, weil präformierte 
„Querhäute‘ vorhanden sind, sondern weil sekundär die Außenhaut 
stellenweise zusammengeschoben wird. Diese Schlußfolgerung hat schon 
SCHLOTMANN (25) in ihrer Arbeit gezogen. 

Nicht nur pflanzliche Fasern, sondern auch tierische Fasern können 
kugelförmig quellen. OHARA (24) hat Studien an Seide gemacht, bei der 
ebenfalls öfters Kugelquellung auftritt. Die Gerinnungsstruktur der 
natürlichen Seide besteht aus: Haut, Rinde und Zentralzylinder. Die 
Haut wirkt bei der Quellung genau wie bei den Pflanzenfasern. Bei der 
Seide liegt gar keine Veranlassung vor, Fremdhäute in der Querrichtung 
anzunehmen, so daß die Querhauttheorie auch für die Cellulosefasern 
von der Hand gewiesen werden muß. 


b) Fremdhautsystem in der Längsrichtung. 

Wir haben im vorigen Abschnitt nachweisen können, daß zur Er- 
klärung der beobachteten Quellungserscheinungen eine Annahme von 
Häutchen in der Querrichtung nicht nötig ist, und daß solche auch gar 
nicht bestehen. Es ist nun wichtig zu untersuchen, ob es Haute in der 
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Längsrichtung gibt. Wie erwähnt, sind überall Primärhäute vorhanden. 
Diese sind aber keine Fremdhäute im eigentlichen Sinne, denn sie bestehen 
zur Hauptsache auch aus Cellulose, wenigstens nach der von uns durch- 
geführten Reinigung. 

Bei verschiedenen Fasern, die aus mehreren Schichten bestehen, sieht 
man bei Behandlung mit Quellungsmitteln, daß diese Schichten nach- 
einander quellen oder sich in anderen Fällen teleskopähnlich überein- 
anderschieben. Bei solchen Fasern sind auf Querschnitten meistens auch 
konzentrische Ringe zu erkennen. Das heißt also, daß zwischen diesen 
Schichten eine heterogene Lamelle auftreten muß, vielleicht in Form 
einer sog. Schichthaut. Diese Haut soll nach LÜDTKE eine besondere 
Membran sein, die zwei cellulosische Schichten voneinander trennt und 
selbst nicht cellulosisch ist. Es ist aber bei den untersuchten Fasern nicht 
gelungen durch Färbung eine Haut zu entdecken. Auch SCHLOTMANN 
erwähnt, daß die Färbungsversuche erfolglos waren. 

Baus (1) hat bei Baumwollfasern nachgewiesen, daß die einschichtige 
Membran aus einer großen Anzahl Lamellen besteht, die meistens so 
schmal sind, daß sie im Mikroskop unsichtbar bleiben und nur bei beson- 
deren Quellungsvorgängen zum Vorschein kommen. Da die Lamellen 
etwa 0,4 dick sind, bestehen sie aus einer einzigen Reihe von parallel- 
gelagerten Fibrillen. Ob jede dieser Lamellen eine eigene Haut besitzt, ist 
mehr als fraglich und jedenfalls bis jetzt noch nicht nachgewiesen worden. 
Eine weitere Möglichkeit wäre nun, daß die Fibrillen, die die Lamellen 
aufbauen, wie LÜDTKE meint, jede für sich eine eigene Membran besitzen 
würde, d. h. daß eine interfibrilläre Substanz vorhanden wäre. Es wurden 
deshalb verschiedene Versuche unternommen, um die Fibrillen näher zu 
untersuchen. 

c) Quellung von mit Silber gefärbten Fasern. 

Versuche, den Feinbau der Fibrillen zu untersuchen, stoßen auf große 
Schwierigkeiten, weil die Fibrillen nur etwa 0,5 u breit sind, und somit 
gerade an der Grenze des mikroskopischen Gebietes liegen. Würde es 
noch eine Haut um die Fibrillen geben, so wäre diese durchaus nicht mehr 
sichtbar. Man muß daher versuchen, die Frage durch die submikroskopi- 
schen Eigenschaften der Faserfibrillen zu lösen. 

Erst wurden verschiedene Faserarten in der bekannten Weise mit 
Silber gefärbt (7,8). Dies gelang bei den dikotylen Fasern sehr gut, 
besonders bei Boehmeria und Cannabis, die dann einen schönen Di- 
chroismus (gelb-blau) zeigten !. Die gefärbten Fasern wurden nun mit 

1 Es ist bemerkenswert, daß die Färbung bei den übrigen Fasern nicht gelang. 

‘ Warum dies der Fall ist, ist hier nicht weiter untersucht worden. Es kann sein, daß 
bei diesen Fasern die Intermicellarräume zu klein sind, oder daß bestimmte Sub- 
stanzen (z.B. SiO,) den Eintritt der Silberlösung verhindern; ein besonderes 
Aschenskelett konnte jedoch nicht nachgewiesen werden. Ein ähnliches Verhalten 


wurde gegenüber Kongorot festgestellt; die Fasern färben sich nur sehr schwach und 
sind gar nicht dichroitisch. Es würde sich lohnen, diese Frage weiter zu verfolgen. 
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Kupferammin behandelt. Sie quollen sehr stark in die Breite und zeigten 
starke Fibrillenbildung an den angeschnittenen oder abgebrochenen 
Enden. Bei diesem Zerfall behielten die Fibrillenbündel und schließlich 
auch die einzelnen Fibrillen ihren Dichroismus schön bei. Man muß 
hieraus schließen, daß die Färbung submikroskopisch ist und die Silber- 
kriställchen zwischen die Micelle eingelagert sind. Hätte sich dagegen 
eine Fibrillenhaut gefärbt, so müßte der Dichroismus verschwinden, denn 
eine behäutete, homogene Fibrille stellt keinen Mischkörper dar, wie ihn 
der Silber-Stäbchendichroismus verlangt (8). 

Die dichroitischen Fibrillenfärbungen mit Silber schließen allerdings 
die Existenz einer Fibrillenhaut noch nicht vollständig aus. Es bleibt 
merkwürdig, daß bei der Fibrillisierung immer ungefähr gleich breite 
Bündel entstehen, die nachher wieder in Fibrillen von gleichem Durch- 
messer (0,5) auseinanderfallen. Dies scheint auf präformierte Stellen, 
d. h. auf Haute hinzuweisen. Es wäre jedoch auch möglich, daß zwischen 
den Fibrillen Zonen vorhanden sind, wo die Cellulosemicelle weniger dicht 
gelagert sind und deshalb dort der Angriff der Reagenzien einsetzt. 
Sicher braucht man bei der mechanischen Fibrillisierung keine besonderen 
Häute vorauszusetzen. Dies zeigen deutlich Zertrümmerungsversuche 
von gedehntem Kautschuk, gedehnten Muskeln, gereckter Gelatine 
usw. bei der Temperatur der flüssigen Luft. Diese Substanzen zerfallen 
dabei durch fortgesetzte Spaltung parallel zur Faserachse in längliche 
Fäserchen, ohne daß hier von Häutchen die Rede sein kann (23). 


IV. Schlußbetrachtung. 

Es ist nicht überflüssig, noch einmal die verschiedenen Bausteine der 
isolierten Fasern systematisch anzugeben (10), denn in der Literatur 
herrscht in der Terminologie hier und da Verwirrung. Die Faserwand 
besteht aus Schichten, die aus Lamellen aufgebaut sind. Jede Lamelle 
wird von einer Reihe nebeneinander gelagerten Fibrillen gebildet, die 
ihrerseits wieder aus Micellen aufgebaut sind. 


Tabelle 6. Struktureinheiten pflanzlicher Fasern. 








Bestandteile Zwischensubstanz 
1. Schichten . . . . | Fremdhaut nach Lüprke möglich, aber nicht bewiesen 
2. Lamellen . . . . | Fremdsubstanz fraglich 
3. Fibrillen. . . . . Sehr wahrscheinlich keine interfibrilläre Substanz 
4. Micelle  - 001. Ohne Haut gegen die Intermicellarräume abgegrenzt 





Es ist theoretisch möglich, sich um jede dieser Einheiten der Zellwand- 
struktur, die in Tabelle 6 zusammengestellt sind, eine Zwischensubstanz 
vorzustellen. Man müßte dann von intermicellaren, interfibrillaren, inter- 
lamellaren und schließlich Zwischenschichtsubstanzen sprechen. Die 
Theorie von LÜDTKE setzt nun voraus, daß es von den intermicellaren 
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Substanzen verschiedene Fremdstoffe gebe, die die größeren Struktur- 
einheiten als Häute umschließen. Wie gezeigt worden ist, können jedoch 
weder interfibrillare, noch interlamellare Häute nachgewiesen werden; 
höchstens zwischen den mikroskopisch sichtbaren Schichten kommt 
möglicherweise eine Fremdsubstanz vor. 


Zusammenfassung. 

1. Es wurden Quellungsversuche mit den verschiedensten Faserarten 
ausgeführt. 

2. Natronlauge verursacht immer regelmäßige kugelfreie Quellung, 
sowohl bei Dikotylen als auch bei Monokotylen und Gymnospermen. 

3. Salze quellen ebenfalls regelmäßig. 

4. Schwefelsäure und Kupferammin geben Kugelquellung bei Mono- 
kotylen und Gymnospermen, sowie bei den dikotylen Holzfasern von 
Betula und Fagus, während bei den dikotylen Bastfasern regelmäßige 
Quellung stattfindet. 

5. Die Kugelquellung kann man durch Behandlung mit sehr ver- 
dünnten Kupferamminlösungen oder duren Vorbehandlung mit Lauge 
unterdrücken. 

6. Die Kugelquellung ist von der Faserbreite, also von der Cellulose- 
quantität abhängig und folgt dem Gesetz der Oberflächenspannung. 

7. Aus all diesen Gründen muß man die Lüprkesche ,, Querhaut- 
theorie“ ablehnen. 

8. Es ist möglich, daß Längshäute existieren, aber nur als Schicht- 
grenze und nicht als Lamellengrenze. Es ist sehr fraglich, ob die Fibrillen 
von besonderen Häuten umgeben sind. 

9. Bei Quellungsversuchen darf man nicht zuviel Wert auf Verschie- 
bungslinien, Spalten oder Risse legen. 

10. Es konnten keine Reagenzien gefunden werden, die nur Haupt- 
valenzketten (chemische Kräfte) oder nur Kohäsionsbindungen (VAN DER 
Waatssche Kräfte) angreifen. Alle wirken quellend und hydrolysierend 
zugleich ; welche Einwirkung überwiegt, hängt von allerlei Faktoren wie 
Konzentration des Quellungsmittels, Faserbau, Behandlungsweise usw. ab. 

11. Polarisationsoptisch konnte nachgewiesen werden, daß weder die 
Fibrillen, noch die kleinen, mit konzentrierter Salzsäure hergestellten 
Partikelchen von FARR homogen sind, sondern heterogene Mischkörper 
vorstellen. 

Die vorliegende Untersuchung ist im Pflanzenphysiologischen Institut 
der Eidgenössischen Technischen Hochschule Zürich unter Leitung von 
Dr. Frey-WyssLing ausgeführt worden. Herrn Prof. Dr. P. Jaccarp 
möchte ich meinen großen Dank für das gewährte Gastrecht aussprechen. 
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(Aus dem Botanischen Institut der Universität Kiel.) 
GALVANOTROPISMUS BEI POLLENSCHLÄUCHEN. 


Von 
Herz DIEDRICH WULFF. 


Mit 7 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 18. Oktober 1935.) 


I. 

Das wichtigste Problem der Reizphysiologie der Pollenschläuche, die 
Frage nämlich, durch welche Reize veranlaßt die Pollenschläuche die 
Samenanlagen auffinden, ist noch völlig ungeklärt. Konnte Liprorss 
(1909) auch genauer zwischen einem Saccharo- und Proteochemotropismus 
der Pollenschläuche unterscheiden, konnte BRINK (1924) auch zeigen, 
daß Gewebestücke aus dem Griffel oder herausgelöste Samenanlagen 
äußerst präzise tropistische Reaktionen auslösen, so ist doch letzten Endes 
die Frage nach der Natur des in der lebenden Pflanze wirkenden Reizes 
noch unbeantwortet geblieben, da irgendein bestimmter chemischer 
Körper als Reizstoff nicht erkannt wurde. So sagt denn auch BRIEGER 
(1930, S. 48) zusammenfassend: ‚Welche Stoffe und welche Gewebe es 
sind, die den orientierenden Einfluß auf die Schlauchspitze ausüben, ist 
noch ganz unsicher“. 

Zudem besteht die Möglichkeit, daß sich neben dem Chemotropismus 
auch Aerotropismus (MoLiscH 1889), Hydrotropismus (VAN TIEGHEM 1869) 
oder gar Thigmotropismus an der Führung der Pollenschläuche beteiligen. 
Schließlich berechtigen die Beobachtungen von CHODAT und GUHA 
(1926) und Guna (1927) zu der Annahme, daß auch elektrophysio- 
logische Reize eine Rolle spielen könnten. CHopat und Guna stellten 
fest, daß die Narbe sofort oder kurze Zeit nach der Bestäubung gegen- 
über dem Fruchtknoten elektrisch negativ wird, während gleichzeitig 
der elektrische Widerstand des Griffelgewebes bis auf etwa die Hälfte 
sinkt. GuHA ergänzte diese Beobachtungen dahin, daß der Widerstand 
des Griffels höher ist, wenn der Strom von der Narbe zum Fruchtknoten 
fließt, als im umgekehrten Fall, und daß einige Zeit nach der Bestäubung 
dieser Unterschied verschwindet. Fehlten bisher aber Untersuchungen 
darüber, ob das Wachstum der Pollenschläuche durch elektrische Reize 
zu lenken sei, so sollen die folgenden Darstellungen diese Lücke ausfüllen. 

Für meine Untersuchungen benutzte ich hauptsächlich Pollenkörner von 
Impatiens Holstii, I. Sultani oder I. Petersiana, die in ihrem Wachstum und ihrer 
Reaktionsweise keinerlei erfaßbare Unterschiede zeigen. Sie wurden auf gefärbtem 
Agar-Agar (Agar-Agar 0,5%, Bromkresolgrün 0,001 %) in einer besonderen kleinen 
Kammer (Abb. 1) ausgesät. Das Bromkresolgrün wurde lediglich als völlig 
unschädlicher py-Indikator zugesetzt; irgendeine Färbung der Pollenschläuche trat 
nicht ein, nur abgestorbene Pollenschläuche oder nicht keimfähige, tote Pollen- 
körner zeigten eine tiefe Grünfärbung. 
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Die Kammer wurde in der Weise hergestellt, daß längsdurchschnittene Objekt- 
träger mit Paraffin auf eine Glasplatte geklebt wurden, so daß eine an den Enden 
offene Rinne entstand. An diesen offenen Enden wurden die Elektroden (E) mit 
Klemmschrauben befestigt; die Rinne wurde dann vor den Klemmschrauben durch 
einen kleinen Paraffinwall ( P) abgedichtet, 
so daß die Klemmschrauben gegen die in 
die Rinne zu gießende Agarschicht un- 
bedingt isoliert waren. Die Agarschicht 
muß die Rinne stets völlig ausfüllen, damit 
das herübergelegte Deckglas keine Luft ein- 
schließt, weil sonst durch Kondenswasser- 
trépfchen, die sich am Deckglas absetzen, 

















die Beobachtung unter dem Mikroskop un- Abb. 1. 
möglich gemacht wird. 
Als Stromquelle dienten entweder Taschenlampenbatterien oder ein 4-Volt- 





Akkumulator; zur Messung der Stromstärke wurde das Präzisionsmanometer der 
Firma Gossen benutzt. Die beigegebenen Mikrophotographien wurden bei etwa 
50facher Vergrößerung mit einer Phoku-Aufsatzkamera aufgenommen. 


II. 


Bei den ersten Versuchen ging ich so vor, daß ich die Pollenkörner 
zunächst kurze Schläuche austreiben ließ und dann den elektrischen 
Strom einschaltete. Augenblicklich erfolgt — unter dem Mikroskop 
wegen der großen Wachstumsgeschwindigkeit der Impatiens-Pollen- 
schläuche leicht zu beobachten — eine Reaktion derart, daß die Pollen- 
schlauchspitze in die dem Stromdurchgang entgegengesetzte Richtung, 
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Abb. 2. Abb. 3. 


zur Anode hin, wächst: Die Pollenschläuche zeigen also einen positiven 
Galvanotropismus (Abb. 2). Bei langsamerwiichsigen Pollenschläuchen, 
wie z. B. bei denen von Hippeastrum hybridum, erfolgt die Reaktion natur- 
gemäß langsamer; ganz allgemein scheint die Schnelligkeit der Ein- 
stellung zum positiven Pol aber auch abhängig zu sein von dem Winkel, 
in dem die Pollenschläuehe sich beim Einschalten des Stromes zur Strom- 
richtung befinden: Je spitzer der Winkel, um so schneller erfolgt eine 
Reaktion; bei einem Winkel von 180°, bei Pollenschläuchen also, die mit 
dem Strom gerichtet sind, dauert der Eintritt der Reaktion oft sehr lange. 
Es scheint, als ob die Pollenschläuche sich in diesem Fall zunächst erst 
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einmal zufällig in einen Winkel von weniger als 180° richten müssen, 
damit es überhaupt zur Perzeption des Reizes kommen kann. 

Dieses Verhalten, das dadurch bedingt sein mag, daß die Pollen- 
schläuche ein ausgesprochenes Spitzenwachstum besitzen, würde für eine 
Schirmwirkung vor der Pollenschlauchspitze gelegener Pollenschlauch- 
oder Pollenkornteile sprechen, die sich auch in anderen Fällen bemerkbar 
macht. Die Abb. 3 und 4, bei denen sofort nach der Aussaat der Pollen- 
körner der Strom eingeschaltet wurde, zeigen deutlich, daß die näher zur 
Kathode entstehenden Schlauche erst seitlich über die zur Anode gerichteten 
hervorwachsen, bis sie sich schließlich auch scharf zur Anode wenden. 

Die Schnelligkeit und Genauigkeit der Reaktion auf den galvanischen 
Reiz macht sich besonders deutlich bemerkbar, wenn bei den Versuchen 
die Stromrichtung geändert wird. Die Abb. 5 zeigt eine Aufnahme, die 
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Abb. 4. Abb. 5 


20 Min. nach Aussaat und Einschalten des Stromes gemacht wurde; 
sofort nach der Aufnahme wurde umgepolt und dann nach 30 Min. aber- 
mals photographiert (Abb. 6). 

Irgendwelche Schädigungen durch den elektrischen Strom machten 
sich weder in der Pollenschlauchform bemerkbar, noch war irgendeine 
als krankhaft zu deutende Änderung der Plasmaströmung erfaBbar. Die 
Abb. 7, die 80 Min. nach Aussaat gemacht wurde, zu einer Zeit also, wenn 
normalerweise der Pollenschlauch schon die Samenanlage erreicht hat 
(LEBoN 1929), zeigt lediglich ein wenig korkzieherartig gewundene Pollen- 
schlauchspitzen, die auch sonst in Kulturen auftreten können. 

Für die Versuche wurden zunächst der Einfachheit halber Kupfer- 
blechelektroden verwandt, die Stromstärke betrug dabei 0,08mA. Es 
erhob sich nun die Frage, ob die Reaktion der Pollenschläuche nicht viel- 
leicht weniger durch den elektrischen Strom als vielmehr durch die durch 
den Agar hindurchwandernden Kupferionen ausgelöst würde. Um diese 
Frage zu entscheiden, wurden weiterhin Versuche mit Platin- und Kohle- 
elektroden angestellt, deren Ergebnisse sich mit denen bei den Kupfer- 
elektroden erhaltenen vollständig deckten, trotzdem die angewandten 
Stromstärken etwas geändert waren: Bei der Benutzung von Platin- 
elektroden war die Stromstärke 0,03 mA, bei den Kohleelektroden 0,1 mA. 
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Gerade die Wirksamkeit auch der Kohleelektroden dürfte wohl dafür 
sprechen, daß es für den Reizerfolg nicht auf die chemischen Eigenschaften 
der Ionen, sondern lediglich auf Auswirkungen des durch sie geleiteten 


, elektrischen Stromes ankommt. 

: Im Hinblick namentlich auf die Arbeiten Sarpatas (1905, 1911) über 
. die Chemotaxis der Pteridophytenspermatozoiden ergab sich der weitere Ein- 
. wand, ob die Pollenschlauche nicht durch die an der Anode entstehenden 
- Wasserstoffionen chemotropisch angelockt würden. Eine Kontrolle an der 
| Färbung des Agars und die Schnelligkeit der Reaktionen ermöglichten es 


aber ohne weiteres, die Versuche abzubrechen, bevor die Wasserstoff- 
’ ionen an die Pollenschläuche herandiffundiert waren, so daß ein positiver 
\ Chemotropismus auf diese sehr unwahrscheinlich ist. Gegen seine An- 
nahme sprechen auch die Beobachtungen von Liprorss (1899), der 
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Abb. 6. Abb. 7. 


Ameisen-, Essig-, Milch-, Bernstein-, Äpfel-, Wein- und Citronensäure in 
den verschiedensten Konzentrationen als Chemotaktika benutzte, ohne 
irgendein positives Ergebnis zu erhalten. Dennoch wurden über die 


| Wirkung von Wasserstoff- und Hydroxylionen noch einige eigene Ver- 
> suche angeschlossen, bei denen ich zunächst so vorging, daß Pollenkörner 
) in einem Kreise um ein n/l0-äpfelsäure- oder kaliumhydroxydhaltiges 
| Agarblöckchen ausgesät wurden. Irgendeine eindeutige Reaktion trat 


dabei aber nicht auf. Ein Wasserstoff- und Hydroxylionengefälle wurde 
dann weiterhin auf diese Weise hergestellt, daß durch etwa 1/,stündigen 
Stromdurchgang in einer Kulturkammer an der Anode reichlich Wasser- 
stoff-, an der Kathode reichlich Hydroxylionen gebildet wurden. Sodann 


| wurden nach Unterbrechung des Stromes die Pollenkörner in Reihen 
kurz vor den Elektroden, jedoch an Stellen des Agars, an denen noch kein 
À Farbumschlag eingetreten war, ausgesät. Bei dieser Versuchsanordnung 


ergaben sich für die Wasserstoffionen ebenfalls keine Resultate, in einigen 
wenigen Fällen aber traten an der Kathode Wuchsformen der Pollen- 
, schläuche auf, die man mit Repulsivwirkungen der Hydroxylionen hätte 
| erklären können. Diese Fälle traten aber, wie gesagt, nur sehr selten auf 
und waren niemals mit Sicherheit wiederholbar, so daß es sich hierbei 
sehr wohl um irgendwelche unkontrollierbaren Nebenwirkungen gehandelt 
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haben mag. Jedoch war eine Tatsache stets deutlich bemerkbar: Bei 
Benutzung der Jmpatiens-Pollen starben diese nach geraumer Zeit auf dem 
basischen Substrat an der Kathode ab, ohne zu platzen; das Absterben 
auf dem sauren Agar an der Anode geschah dagegen in der Regel unter 
Platzen der Pollenschlauchspitzen. 


III. 

Schon das Auskeimen der Pollenkörner ist wesentlich abhängig von 
dem Vorhandensein einer nach den Ansprüchen der verschiedenen Arten 
wechselnden Wassermenge (Jost 1905), und auch der wachsende Schlauch 
scheint dann lediglich durch den Druck seiner großen Vakuolen weiter- 
getrieben zu werden (Wöycıckı 1926). Dabei ist die Wachstums- bzw. 
Dehnungszone der Pollenschlauchwandung ausschließlich auf die äußerste 
Spitze des Schlauches beschränkt, was von WALDERDORFF (1924) unter 
Hinweis darauf, daß nur hier Verzweigungen des Schlauches möglich 
sind und niemals nachträglich an älteren Stellen Ausstülpungen ent- 
stehen, nachdrücklich betont. Auch die bekannte Lage des vegetativen 
Kernes nahe der Spitze und die besondere Beschaffenheit des Plasmas in 
der Spitze sprechen dafür, daß hier allein das Wachstum geschieht. 
Besonders BOBILIOFF-PREISSER (1917) weist darauf hin, daß im Gegen- 
satz zu dem grobkörnigen Plasma des Schlauches die Spitze von homo- 
genem Plasma erfüllt ist, welches sich zudem niemals an der Strömungs- 
bewegung des übrigen Plasmas beteiligt. Nach alledem dürfte es berechtigt 
sein, über die Mechanik des Pollenschlauchwachstums die Vorstellung zu 
fassen, daß die Schlauchwandung stets unter einem hohen Turgordruck 
steht, der sich nur an der Spitze in einer bestimmten Richtung aus- 
wirken kann. 

Während es nun im Rahmen der Wuchsstofftheorie als erwiesen 
gelten kann, daß bei Krümmungswachstum sich ein vielzelliges Organ, 
wie etwa die Haferkoleoptile, nach der weniger oder gar nicht dehnungs- 
fähigen Seite kriimmt, ist für das Wachstum der Pollenschläuche gerade 
die entgegengesetzte Annahme zu machen: Unter dem Einfluß des hohen 
Turgors muß die Pollenschlauchspitze stets an der dehnungsfähigsten Wand- 
stelle ausgebuchtet und vorgetrieben werden, der Pollenschlauch wird also 
stets nach der Seite stärkerer Wanddehnungsfähigkeit hin wachsen. 

Namentlich durch die Arbeiten LAIrBACHs (1932 u. a.) sind wir darüber 
unterrichtet, daß die Pollenkörner mancher Pflanzenarten (Orchideen, 
Hibiscus) erstaunlich große Mengen Auxins enthalten, während bei 

‚anderen höchstens Spuren davon vorhanden sein können. Grundsätz- 
lich müssen wir aber wohl jedem Pollen den Besitz von Auxin zusprechen, 
wenn wir das Pollenschlauchwachstum überhaupt als Streckungswachs- 
tum (der unmittelbar auf die Spitze folgenden Region) ansehen wollen, 
denn ‚ohne Wuchsstoff kein Streckungswachstum‘‘ (WENT 1933). Wir 
dürften dann annehmen, daß die galvanotrope Krümmung der Pollen- 
schläuche ihre Ursache in einer Wuchsstoffverschiebung durch den 
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elektrischen Strom hat. Ob diese Verschiebung durch elektrolytische 
oder kataphoretische Vorgänge geschieht, spielt für unser Beispiel keine 
Rolle: Wir wissen jedenfalls sicher, daß sie zum positiven Pol hin erfolgt 
(Koch 1934). Demnach wären also im positiv galvanotropisch reagieren- 
den Pollenschlauch folgende Vorgänge zu erwarten: Durch den elektrischen 
Strom wird der Wuchsstoff auf die der Anode zugekehrte Seite der Wachs- 
tumszone verschoben, ihre Wandung wird dadurch an dieser Stelle stärker 
dehnungsfähig und durch den Turgordruck vorgetrieben, so daß damit das 
Wachstum des Schlauches zur Anode hin eingeleitet ist. 

Zur Stützung dieser Erklärung, außer der zweifellos noch andere 
möglich sind!, die aber wegen ihrer Einfachheit zunächst den Vorzug ver- 
dienen muß, ist unbedingt der Nachweis zu führen, daß die Pollenkörner 
tatsächlich stets Auxin enthalten, wenn auch nur in geringsten Spuren. 
Für diesen Nachweis wurde eine erste Versuchsreihe mit 18 Hafer- 
koleoptilen angesetzt, ohne zu einem positiven Ergebnis zu führen. Die 
Ursache zu diesem Fehlschlag dürfte wohl darin zu suchen sein, daß das 
Auxin tatsächlich nur in sehr geringer Menge vorhanden und daher 
schwer nachweisbar ist. Eine Fortsetzung dieser Versuche mit verfeinerter 
Methode mußte zunächst wegen anderer Arbeiten zurückgestellt werden, 
so daß die Frage nach dem Zustandekommen der galvanotropischen 
Reaktion noch offen bleibt; das kann aber für das eigentliche Ergebnis, 
das Vorhandensein der Reaktion überhaupt, vorläufig als unwesentlich 
betrachtet werden. 

Der nachgewiesene Galvanotropismus der Pollenschläuche verdient 
größtes Interesse im Zusammenhang mit den einleitend schon erwähnten 
Untersuchungen CHoDATs und GuHaAs (1926). Die von diesen beiden 
Beobachtern nach der Bestäubung gemessenen Potentialdifferenzen von 
0,01-—0,2 Volt zwischen Narbe und Fruchtknoten (wobei der letztere 
elektrisch positiv ist) liegen durchaus noch in der Größenordnung meiner 
Versuchswerte. Leider haben CHODAT und Guna ihre Messungen nur 
an wenigen Pflanzenarten (Primula grandiflora, P. variabilis, P. offi- 
cinalis, Erythronium dens canis, Narcissus radiiflorus, Begonia spec.) 
gemacht, und ebenso sind meine Galvanotropismusversuche nur an 
Pollenkérnern von 4 Arten vorgenommen. Wenn es wegen der geringen 
Zahl der Objekte daher auch geraten erscheinen muß, mit einer Verall- 
gemeinerung zurückzuhalten, bis von einer größeren Anzahl Pflanzen 
sowohl Messungen derartiger Potentialdifferenzen (besonders auch an 
waagerechten oder invers gestellten Griffeln) als auch Feststellungen 
über den Galvanotropismus ihres Pollens vorliegen, so kann doch wohl 


1 Insbesondere wäre, wenn man von einer Wuchsstoffverschiebung durch den 
elektrischen Strom und einer Dehnung durch den Turgor absehen will, im Hinblick 
auf die Untersuchungen BETHEs und Toroporrs (1914) an Diaphragmen die Zu- 
nahme der Wasserstoffionenkonzentration auf der Kathodenseite des Schlauches 
in Betracht zu ziehen, durch die dort etwa vorhandener Wuchsstoff aktiviert werden 
und (entsprechend den Erfahrungen bei vielzelligen Organen) durch stärkeres 
Wachstum dieser Seite eine Einstellung zur Anode hin bewirken würde. 
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nach dem Mitgeteilten schon der Schluß gezogen werden, daß die Orien- 
tierung der Pollenschläuche auf ihrem Wege von der Narbe zur Samen- 
anlage zumindest ebenso wahrscheinlich durch elektrische Reize als durch 
solche anderer Natur erfolgen könnte. 


Zusammenfassung. 


Bei Pollenschläuchen von 3 I/mpatiens-Arten und Hippeastrum 
hybridum wurde ein positiver Galvanotropismus gefunden. 

Es wird auf die Möglichkeit hingewiesen, daß die galvanotrope 
Reaktion auf Grund von Wuchsstoffverschiebungen durch den elektri- 
schen Strom zustande kommen könnte. 

Unter Stützung auf die Beobachtungen von CHopar und Guna wird 
die Vermutung ausgesprochen, daß die Orientierung des wachsenden 
Pollenschlauches im Griffelgewebe als elektrophysiologischer Reiz- 
vorgang aufzufassen sein könnte. 

Über die Verbreitung des Vorkommens von Griffelpotentialdifferenzen 
und Pollenschlauchgalvanotropismus, sowie über das Vorkommen von 
Auxin im wachsenden Pollenschlauch sollen weitere Versuche folgen. 
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Einleitung. 

Die vorliegende Arbeit befaßt sich mit der Entwicklung des Embryos 
von Biophytum dendroides DC. von der Befruchtung der Eizelle bis zur 
Reife des Samens. Zum Schluß sollen noch einige Beobachtungen über 
ausgekeimte Embryonen hinzugefügt werden. Bei den Untersuchungen 
SavERs (1933) über die Oxalidaceen war Herrn Prof. CLAUSSEN die große 
Regelmäßigkeit und die Einfachheit im Aufbau dieses Embryos auf- 
gefallen. Auf seine Anregung wurde er daher so genau wie möglich 
daraufhin geprüft, ob es nicht möglich sei, eine Anzahl ungeklärter Fragen 
der Embryonalentwicklung der Angiospermen mit Hilfe dieses Objektes 
zu beantworten. Das Ziel ist in der Tat soweit erreicht worden, wie es 
im äußersten Falle erwartet werden konnte. 


Historisches. 

HoFMEISTER (1849) und andere Forscher jener Zeit glaubten ein Wachs- 
tum der Embryonen der Angiospermen mit einer Scheitelzelle gefunden 
zu haben. 

Als erster stellte HANSTEIN (1870) in seiner bahnbrechenden Abhand- 
lung „Die Entwicklung des Keimes der Monocotylen und Dicotylen“ die 
grundlegenden Vorgänge bei der Entwicklung des Embryos einiger Angio- 
spermen, besonders von Capsella bursa pastoris Mucu., fest. Die Unter- 
suchungen über dieses Gebiet, die vor seinen eigenen erschienen waren, 
hat er zusammengestellt und kritisch gewürdigt (1870, 70—80). An 
Präparaten, die für den damaligen Stand der Technik hervorragend sind, 
zeigte HANSTEIN, daß im Innern des Keimes frühzeitig eine Differen- 
zierung in die drei „‚Sonderschichten‘‘ Dermatogen, Periblem und Plerom 
eintritt, die voneinander getrennt bleiben und im „hypocotylischen“ 
oder ,,Wurzelteil‘ mit eigenen „Initialen“ wachsen (1870, 3 und 7). 
Da HANSTEIN nur mit durchsichtig gemachten ganzen Embryonen 
arbeitete, konnte er die Entwicklung nicht über ein gewisses Stadium 
hinaus verfolgen. 

Schon Sacus (1868, 137) vermutete drei Initialgruppen in der Wurzel- 
spitze des Mais. 

Den Aufbau der Pfahlwurzel hat zuerst Hanstetns Schüler REINKE 
(1871) im Anschluß an die Untersuchungen seines Lehrers klargelegt. 

1 Dissertation der Philosophischen Fakultät der PuıLıpps-Universität zu 
Marburg. 

Planta Bd. 24. 41 











610 Wilhelm Noll: 


Auch er gibt eine Übersicht der älteren Literatur (1871, 1—5). Ein be- 
sonderes Augenmerk richtet er auf die Frage der Abgrenzung von Hypo- 
cotyl und Pfahlwurzel (1871, 7—12). 

HANSTEINs Arbeit regte viele Forscher zu embryologischen Studien an. 
Besonders häufig wurde Capsella b. p. als Musterbeispielder Dicotylen unter- 
sucht, so von WESTERMAIER (1876), FAMINTZIN (1879), SCHAFFNER (1906), 
COULTER und CHAMBERLAIN (1903) und von SOUÈGES (1916 und 1919). 

FAMINTZIN bemüht sich, eine Gesetzmäßigkeit in der Anlage der 
Cotyledonen zu finden und ihre Stellung zu den ersten Längswänden 
festzustellen. Seine Abbildungen bedeuten einen Fortschritt, da er eine 
Anzahl optischer Querschnitte geliefert hat. 

In neuerer Zeit hat SOUÈGES neben der Entwicklung des Embryos 
von Capsella b. p. und einigen anderen Cruciferen (1914) den Aufbau 
zahlreicher Embryonen untersucht. Aber in keinem Falle verfolgt er 
die Entwicklung bis zur Samenreife. Sehr häufig fehlen die Querschnitte 
überhaupt oder ihre Lage im Embryo ist nicht angegeben. Eine Vor- 
stellung vom räumlichen Aufbau solcher Keime kann man weder aus 
seinen Abbildungen, noch aus seiner Beschreibung gewinnen. 

Bei den so häufig untersuchten Cruciferen ist es wegen der Krümmung 
des Keimes sehr schwierig, brauchbare Längs- und Querschnitte von 
Stadien bis zur Reife der Samen zu erhalten. Nur SCHAFFNER (1906) 
hat eine Reihe solcher Längsschnitte durch Capsella b. p. abgebildet. 
Sie sind nur als Übersichtsbilder brauchbar, lassen aber Einzelheiten 
nicht gut erkennen. Querschnitte fehlen dabei fast vollkommen. 

Wirıams (1932) hat die Entwicklung des Embryos von Kochia scoparia 
bis zur Samenreife verfolgt und gibt einige Abbildungen dazu. Sie 
reichen aber nicht aus, ein vollständiges Bild entstehen zu lassen. 

Aus dem Formenkreis der Gruinales hat SOUÈGES Geranium molle 
(1923), Erodium cicutarium (1923) und Linum catharticum (1924) unter- 
sucht. Schon in den allerersten Stadien der Embryoentwicklung zeigen 
diese Pflanzen Verschiedenheiten untereinander und auch gegenüber 
Biophytum dendroides. 

FLEISCHER (1874, 429) macht einige Angaben über die Entwick- 
lung des Embryos bei Oxalis Valdiviensis und gibt zwei Abbildungen 
dazu. Aus der kurzen Darstellung gewinnt man ebensowenig ein einiger- 
maßen richtiges Bild wie aus den Abbildungen. Eine Ähnlichkeit mit 
Biophytum dendroides läßt sich daraus nicht entnehmen. 

Große Übereinstimmung zeigt Biophytum d. mit Senecio vulgaris und 
Urtica pilulifera (SouèaEs 1920 und 1921). Darauf werde ich später 
zurückkommen. 

Gravis (1885, 139—143, 204—208) beschreibt in seiner Monographie 
über Urtica dioica den Embryo des reifen Samens. Der von ihm abge- 
bildete mediane Längsschnitt (Tafel XII, 1) läßt eine gewisse Ähnlichkeit 
mit dem von Biophytum d. erkennen. 
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. Uber die Entstehung der Wurzelhaube und über das Spitzenwachstum 
der Wurzeln der Phanerogamen besteht eine reichhaltige Literatur. Ich 
verweise auf die Untersuchung Reınkes (1871) und auf die bei Treas (1913) 
angeführten Arbeiten. 

KRo 1 (1912) stellt eine Übersicht der verschiedenen Wurzelhauben- 
typen auf und führt die entsprechende Literatur an. Eine kritische 
Würdigung der älteren Arbeiten findet man bei Erıkssox (1878) und 
bei FLAHAULT (1878). 

Die zahlreichen Angaben über die ersten Entwicklungsstadien der 
Embryonen, die sich in den von SCHNARF (1929) angeführten Arbeiten 
über die Embryosackentwicklung finden, brauchen hier nicht berück- 
sichtigt zu werden, da sie keine neuen Gesichtspunkte bieten. 


Eigene Untersuchungen. 
Technisches. 

Herkunft des Materials. Das für die Untersuchung verwendete 
Material von Biophytum dendroides DC. stand mir in reichem Maße aus 
den Gewächshäusern des Botanischen Gartens der PHıLıpps-Universität 
zu Marburg (Lahn) zur Verfügung. 

Beobachtung im Leben. Der Vorgang der Keimung, besonders die 
Entstehung der Wurzelhaare und die Ablösung der äußeren Schicht der 
Wurzelhaube, konnten auf folgende Weise im Leben beobachtet werden: 
Der Objekttisch eines horizontal gestellten Mikroskopes wird mit einer 
heizbaren Nickelplatte bedeckt, die in der Mitte ein Loch von etwa 1 cm 
Durchmesser zum Durchtritt des Lichtes hat und durch eine unter- 
gelegte Glimmerplatte gegen den Objekttisch isoliert ist. Auf einen 
Streifen Fließpapier; der oberhalb des Loches quer über die Nickelplatte 
gelegt wird, läßt man von oben her Wasser tropfen. Um das Beschlagen 
der Objektivlinse zu verhüten, bringt man parallel zur Heizplatte in 
etwa 5mm Abstand von ihr eine Glimmerplatte an. Über dem Loche 
haftet an dem feuchten Fließpapier ein etwa 2 Tage lang gequollener 
Same, dessen mikropylares Ende (Spitze) nach unten zeigt, so daß der 
Keim geradewegs nach unten über das Loch hinweg wächst. Beobachtet 
wird bei durchfallendem Licht und schwacher Vergrößerung. 

Fixierung. Zur Herstellung von T'otalpräparaten wurden Embryonen 
aus lebenden Samenanlagen herauspräpariert und nach kurzer Fixierung 
(einige Minuten) mit Carnoyscher Flüssigkeit auf dem Objektträger in 
einem Gemisch von gleichen Teilen Glycerin (konzentriert) und Chloral- 
hydrat (5 +2 H,O) durchsichtig gemacht (Behandlungsdauer einige 
Tage). Reife Samen ließ ich erst einige (2—3) Tage in einer feuchten 
Kammer quellen und präparierte dann die Embryonen heraus. Um 
gekeimte, gerade Wurzeln zu erhalten, setzte ich eine größere Anzahl 
von Samen mit dem Mikropylarende nach unten an die Seitenwand einer 
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mit feuchtem Fließpapier ausgelegten Petrischale von passender Größe. 
Die meisten dieser Keimlinge und der Embryonen aus reifen Samen 
wurden zum späteren Schneiden mit dem Mikrotom fixiert und eingebettet. 
Das gleiche geschah mit ganzen, den Blüten entnommenen Fruchtknoten 
von verschiedenem Alter. Jüngere Fruchtknoten, Embryonen aus reifen 
Samen und Keimlinge fixierte ich mit einem der FLEmmInGschen Gemische: 


1. 1%ige Chromsäure . . 50cem, 2. Chromsäureanhydrid . . lg, 
2%ige Osmiumsäure . 12 ccm, PR. St dés 3 ccm, 
10%ige Essigsäure . . 30 ccm. Aqua dest. . . . . . . 96 ccm. 


Um ein rasches Eindringen der Fixierungsflüssigkeit zu bewirken, 
wurde die Luft aus den Objekten mit einer Wasserstrahlpumpe ent- 
fernt. Beide Flüssigkeiten bewährten sich sehr gut. Die Dauer der 
Einwirkung betrug bei Embryonen und Keimlingen 6—12, bei Frucht- 
knoten 12—24 Stunden. 

Ältere Fruchtknoten enthalten viel Gerbstoff, dessen Niederschlag 
mit der Chromsäure das Eindringen der Fixierungsflüssigkeit und des 
Paraffins erschwert und durch seine Härte das Schneiden mit dem Mikro- 
tom fast unmöglich macht. Besseren Erfolg in der Fixierung erzielte ich 
bei diesen Objekten mit 

3. Carnoys Gemisch (kalt, Dauer der Einwirkung etwa 12 Stunden) 


Alkohol absolutus . . . . 3 Volumteile, 
Eisessig. . . . . . . . . 1 Volumteil. 
4. Juers Zinkchlorid-Eisessiggemisch (Dauer der Einwirkung etwa 24 Stunden) 
Zinkchlorid . . . . . . . lg, 
Eisessig. . . . . . . . . 1 ccm, 
Alkohol, 65%ig . - . . . 50 ccm. 


Beide Flüssigkeiten lieferten im ganzen gute Ergebnisse. Hier und da 
trat eine Schrumpfung des Cytoplasmas ein. 

Bei der Chromsäurefixierung wurde 3—6 Stunden mit fließendem 
Wasser, bei der Verwendung von Carnoys Gemisch mit Alkohol absolutus 
und von JUELs Gemisch mit 70%igem Alkohol ausgewaschen. Nach der 
Entwässerung durch Alkohol steigender Konzentration (außer bei der 
Fixierung nach CARNOY) wurden die Objekte durch drei Alkohol-Xylol- 
stufen, durch Xylol und durch Xylol-Paraffin in reines Paraffin vom 
Schmelzpunkt 52° überführt. Im Thermostaten blieben die Objekte 
2 Wochen bis 6 Monate (reife Fruchtknoten). Die Schnittdicke betrug 
meist 10 u. 

Färbung. Gefärbt wurden die Schnitte mit Hämatoxylin-Eisenalaun 
nach HEIDENHAIN, gegengefärbt mit Eosin-Nelkenöl, ferner mit FLEMMINGs 
Dreifarbenverfahren (Safranin, Gentianaviolett, Orange). Ebenfalls sehr 
gute und klare Bilder lieferte die Färbung mit Hämatoxylin nach Hansen, 
Differenzierung mit Eisenalaun und Gegenfärbung mit Eosin-Nelkenöl. 

Verarbeitung der Präparate. Zur mikroskopischen Untersuchung 
standen mir ein Zeiß-Mikroskop mit den Okularen 7 und 10, den Ob- 
jektiven A und D und der homogenen Olimmersion 1/,,, und ferner ein 
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Zeiß-Binokular zur Verfügung. Die Zeichnungen wurden mit einem 
Zeichenapparat nach ABBE bei 980facher Vergrößerung aufgenommen 
und auf photographischem Wege verkleinert. Die Lage der Querschnitte 
wurde durch die Anzahl und die Dicke der Schnitte unter Berück- 
sichtigung der Vergrößerung festgestellt. Die räumlichen Darstellungen 
entstanden durch Kombination von Längsschnitten mit schiefen Parallel- 
projektionen von passenden Querschnitten (Neigung 45°, Verkürzung 
auf 1). 
Die Entwieklung des Embryos. 


Von den drei Perioden in der Ausbildung des Embryos, die HANSTEIN 
unterscheidet (1870, 5), will ich die zweite und dritte zu einer zusammen- 
fassen, da ihre Abgrenzung gegeneinander in keiner Weise gerecht- 
fertigt ist. 

In der ersten Periode entwickelt sich der Embryo im engeren Sinne 
(Embryo ohne Suspensor) bis zu einer geschlossenen, kugelförmigen 
Gestalt (Abb. 1,37). Die zweite Periode beginnt mit der Vorwölbung 
der Cotyledonen (Abb. 2, 2). Die Unterscheidung dieser beiden Perioden 
läßt sich nur in morphologischer Hinsicht aufrechterhalten. Wir werden 
sehen, daß sämtliche Gewebe des Embryos schon am Ende der ersten 
Periode angelegt sind. Selbst der gesetzmäßige Aufbau der Cotyledonen 
läßt sich in diesem Stadium schon erkennen. 

Die Entwicklung führt in der ersten Periode zunächst zur Bildung 
eines Zellfadens, den man allgemein als Proembryo bezeichnet (SCHNARF 
1929, 399). Unter diesem Ausdruck versteht SOUÈGES allerdings den 
Embryo, solange er die radiäre Symmetrie bewahrt (1917, 715). Ich 
halte es für richtiger, nur das Stadium, in dem die Bildung des Embryos 
i.e. S. durch das Auftreten einer Längswand in der Endzelle noch nicht 
begonnen hat, in diesem Falle also den Zellfaden, als Proembryo zu be- 
zeichnen. HANSTEIN (1870) und nach ihm FLEISCHER (1874), WESTER- 
MAIER (1876) und FAMmIxTzIN (1879) nennen dieses Stadium den Vorkeim. 


Die Entwieklung des Embryos in der ersten Periode. 
Die Entwicklung des Proembryos. 

Die befruchtete Eizelle nimmt zunächst eine birnförmige Gestalt an, 
die in eine langgestreckte übergeht (Abb. 1, 1—4), während der Kern 
sich dabei vergrößert. Wenn der einzellige Proembryo (Vorkeimzelle 1 
— vk,) etwa die doppelte Länge der ursprünglichen erreicht hat, findet man 
in ihm die erste Kernteilungsfigur (Abb. 1,5). Dies Stadium ist äußerst 
selten anzutreffen, dagegen sieht man ein- und zweizellige sehr häufig 
(s. einleitende Bemerkungen zur Erklärung der Abb., S.617). Die untere 
Zelle des zweizelligen Proembryos (Vorkeimzelle 2 = vk,) wird zuerst 
geteilt, und zwar quer (Abb. 1, 6—9, s. zugehörige Erklärungen). Mit 
diesem Zellfaden von drei hintereinander gelagerten Zellen erreicht die 
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Ausbildung des Proembryos ihren Abschluß. Solche Stadien hat SOUÈGES 
für Pflanzen aus den verschiedensten Familien abgebildet, z. B. für 
Linum catharticum (1924, 927, Abb. 3), Carum carvi (1930, 497, Abb. 3), 
Urtica pilulifera (1921, 177, Abb. 3), Capsella b. p. (1919, 7, Abb. 7), 
Rumex Hydrolapathum (1920, 4, Abb. 100), Lotus corniculatus (1929, 
529, Abb. 81) und andere. 


Die Differenzierung in die Anlage des Embryos i.e. S. und den Suspensor. 

Die obere Zelle des zweizelligen Proembryos (Stockwerk I = S]) 
wird niemals quergeteilt, wie Soukers z.B. für Linum catharticum 
(a. a. O., Abb. 3) und für Carum carvi zeigt (a. a. O., Abb. 4—5), sondern 
immer nur längsgeteilt (Abb. 1, 10—12). Mit dieser Längsteilung in der 
Endzelle des dreizelligen Proembryos beginnt die Ausbildung des Em- 
bryos i.e.S. 

Darin stimmt Biophytum d. z. B. überein mit den übrigen der oben 
genannten Pflanzen. Ähnliche Abbildungen gibt Souèces z. B. auch für 
Myosurus minimus (1911, 547, Abb. 130), Geranium molle (1923, 557, 
Abb. 2), Erodium cicutarium (1923, 1566, Abb. 2) und für Senecio vul- 
garis (1920, 255, Abb. 2). Diese Entwicklungsstufe wird nach SOUÈGESs 
als Tetradenstadium bezeichnet. 

Die zweite Zelle des dreizelligen Proembryos (Stockwerk II = S II) 
teilt sich stets längs (Abb. 1, 13—14). Diese Längswand bildet von 
oben betrachtet jeden beliebigen Winkel mit der ersten Längswand in SI, 
wie sämtliche Querschnitte in Abb. 1, ferner Abb. 2, 1’« und ß, 4’«” und ß, 
zeigen. Nach HANSTEIN (1870, 6) nennt man diese Stufe das Quadranten- 
stadium. 

Seine Ausbildung wird also hier nicht durch zwei aufeinander senk- 
recht stehende Längswände in der Endzelle des Proembryos erreicht, wie 
Souèces für Capsella b. p. (1919, 13, Abb. 28 und 33) und für Myosurus 
minimus (a. a. O., Abb. 134) zeigt. Bei Linum catharticum z. B. findet diese 
Bildung durch eine Querwand in der Endzelle und je eine Längswand in 
deren Tochterzellen statt (SOUÈGES a. a. O., Abb. 10). Biophytum d. bildet 
die Quadranten durch je eine Längswand in der ersten und zweiten 
Zelle des Proembryos wie z. B. Rumex Hydrolapathum (a. a. O., Abb. 102), 
Geranium molle (a. a. O., Abb. 4), Erodium cicutarium (a. a. O., Abb. 3), 
Senecio vulgaris (1920, 255—256) und Urtica pilulifera (a. a. O., Abb. 5). 
Die unterste Zelle des dreizelligen Proembryos (Vorkeimzelle 3 = vk) 
wird quergeteilt (Abb. 1, 14 y, 15 y und 6, 19 und 20). Dabei werden nach 
unten die letzte Vorkeimzelle (vk,) und nach oben das Stockwerk III 
(= SIII) gebildet. 

Die beiden oberen Quadranten teilen sich durch je eine Längswand, 
die auf der ersten senkrecht steht (Abb. 1, 16—20’). Darauf folgt die ent- 
sprechende Teilung in den unteren Quadranten (Abb. 1, 21 und 22). Mit 
dieser Stufe ist das Oktantenstadium erreicht (WESTERMAIER 1876, 500). 
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Die Oktanten bei den Cruciferen, bei Myosurus minimus und Linum 
cath. z. B. zeigen ein ähnliches Bild wie die bei Biophytum; sie sind 
aber anders entstanden (s. oben). Für Rumex Hydrelapathum (a. a. O., 
Abb. 103), Geranium molle (a. a. O., Abb. 6—7), Urtica pilulifera (1921, 
179, Abb. 8—11) und Senecio vulg. (a. a. O.) beschreibt SOUÈGEs die 
gleiche Oktantenbildung, wie sie bei Biophytum d. vor sich geht. 

Die Abb. 1, 24 zeigt die Abgrenzung des Suspensors (sp) von der 
Anlage des Embryos i.e. 8. Von diesen vier nacheinander abgetrennten 
Stockwerken wird der letztere aufgebaut. 


Die weitere Differenzierung des Embryos und des Suspensors. 


Das Stockwerk I (SI). In SI tritt in jedem Quadranten eine Wand 
(A’) auf, die im Querschnitt (Abb. 1, 23 « und 24%, «’) als Schälwand, 
im Längsschnitt als Längswand erscheint, die hier einen konvexen Bogen 
nach innen bildet. Ihre räumliche Gestalt ist in Abb. 5, 3a, A’ (gestrichelt) 
dargestellt. Eine solche Wand stellt Souèces für Urtica pilulifera (1921, 
179, Abb. 11; 183, Abb. 24) und für Senecio vulgaris (a.a.O., Abb. 4 
bis 7) dar. 

Unter einer sehr großen Anzahl derartiger Fälle habe ich nur vier 
Ausnahmen beobachtet: in einem Quadranten von SI tritt keine Schäl- 
wand, sondern eine Wand parallel zu einer der ersten Längswände auf 
(Abb. 1, 25 und 26, v), wie Souèces für Myosurus minimus (1911, 631, 
Abb. 144,) als Regel angibt. 

Die bei der Schälteilung entstandene äußere Zelle (a) (Abb. 1, 24’a’) 
wird durch eine antikline Wand geteilt (Abb. 1, 27’a—«”; 5,3a). SI 
besteht in diesem Zustand aus den vier inneren Zellen (i), die zusammen 
durch die vier Wände A’ in Form eines umgekehrten Kegelstumpfes 
herausgeschnitten werden, und aus den acht äußeren Zellen (a), die 
diesen Kegelstumpf kranzförmig umgeben (s. räumliche Darstellung 
Abb. 5, 3b und 3c). Dieser Zellkranz liefert später den größten Teil 
des Gewebes der Cotyledonen. 

Die gleiche Entwicklung beschreibt Souèces für Urtica pilulifera 
(1921, 179, Abb. 12—16). Ein Querschnitt durch den oberen Teil von SI 
(Abb. 1, 27«) trifft die vier Innenzellen (i) in ihrem größten Querschnitt, 
die acht äußeren Zellen (a) dagegen in ihrer oberen schmalen Ringzone 
(Abb. 1, 27'«), während ein Querschnitt durch den unteren Teil von SI 
(Abb. 1, 27x”) umgekehrt die vier Innenzellen in ihrem geringsten 
Querschnitt und die acht äußeren Zellen in ihrer breitesten Ringzone 
schneidet (Abb. 1, 27’«”). Ähnliche Abbildungen liefert Soukeers für 
Urtica pilulifera (1921, 183, Abb. 29—30). 

Die Abspaltung des Dermatogens findet zuerst in den vier inneren 
Zellen (i) statt (Abb. 1, 28, 29 Di und i,). Dann erst trennt in den 
äußeren Zellen (a) eine Schälwand das Dermatogen (Da) von einer 
Zelle (a,), die im Längsschnitt dreieckig erscheint und die Gestalt der 
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ursprünglichen äußeren Zelle (a) (Abb. 1,24) hat (Abb. 1,31, 32, 33 
und 33’«’ und x’). In allen acht Zellen (a) wird das Dermatogen fast 
gleichzeitig gebildet. In wenigen Fällen konnte ich eine Kernteilungs- 
figur in einer der acht Zellen finden, während in den übrigen die Teilung 
schon vollzogen war (Abb. 1, 32). 


Zur Erklärung der Abbildungen: 


Abkürzungen: E. = Embryo(nen). Abb. — Abbildung(en). 
— Bezeichnung(en). 

Die von der befruchteten Eizelle durch die Querwände A, B, C, G nacheinander 
abgeteilten vier Zellen, die die vier Stockwerke des E. liefern, sind mit SI, SII, 
S III, SIV bezeichnet. Die Querschnitte sind ihrer natürlichen Lage entsprechend 
zueinander orientiert. 


Abb. 1. Vergrößerung aller Einzelbilder etwa 425mal. 1—5. Einzellige E. 7 inneres 
Integument, po Rest des Pollenschlauches. 1 Befruchtete Eizelle, etwa 23 u lang, vk, Vor- 
keimzelle 1. 5. E. etwa 47 „ lang. — 6—7. Zweizellige E., etwa 52 y lang, vk, Vorkeimzelle 2. 
Querschnitte: Die mit « bezeichneten gehen durch SI, die mit £ bezeichneten durch SII 
(außer in 7, wo # durch vk, geht), die mit y bezeichneten durch SIII (außer in 11—12, 
wo y durch vk, geht), die mit 6 bezeichneten durch S IV (außer in 20, wo 6 durch vk, geht) 
und die mit e bezeichneten durch den Suspensor sp. — 7’. Querschnitte zu 7. — 8. E. etwa 
56 uw lang, Übergang vom zwei- zum dreizelligen Zustand. — 9. Dreizelliger E., etwa 56 u 
lang, rk; Vorkeimzelle 3. — 10. Querschnitte, Übergang vom drei- zum vierzelligen Zustand. 
11. Vierzelliger E., etwa 56 u lang. — 11’. Querschnitte zu 11 und 12. — 12. Vierzelliger E., 
etwa 56 « lang. Im Gegensatz zu 11 verläuft die Längswand in SI nahezu parallel zur 
Zeichenebene. Der fein punktierte Kern in SI liegt tiefer als der grob punktierte. — 
13—18. Querschnitte. 13. Übergang vom vier- zum fünfzelligen Zustand. 14. Fünfzelliger E. 
Quadrantenstadium. 15. Sechszelliger E. 16. Übergang vom sechs- zum siebenzelligen 
Zustand. 17. Siebenzelliger E. 18. Übergang vom sieben- zum achtzelligen Zustand. In 
16—18 Schnitte durch SI. — 19. Achtzelliger E., etwa 54 lang, a höherer Schnitt, der 
fein punktierte Kern in SI liegt höher als die beiden anderen Kerne, b tieferer Schnitt. 
Die gestrichelte Längswand in SII verläuft von hoch links nach tief rechts. rk, Vorkeim- 
zelle 4. — 20. Achtzelliger E., etwa 54 lang, gegen den E. in 19 um etwa 45° um die 
Längsachse gedreht. — 20’. Querschnitte zu 20. — 21. Querschnitte, Übergang vom acht- 
zum zehnzelligen Zustand. — 22. Zehnzelliger E., etwa 60 « lang. Oktantenstadium. 
a höherer, b mittlerer, e tieferer Schnitt. — 23. Querschnitt, Übergang vom zwölf- zum 
dreizehnzelligen Zustand., A’ Schälwand in einem Quadranten von SI, a äußere, i innere 
Zelle. — 24. Sechzehuzelliger E., etwa 704 lang. A’ Längswand (Schälwand) in einem 
Quadranten von SI, a äußere, i innere Zelle, sp Suspensor, @ Grenze zwi 
und E. i.e. ©. (vgl. Abb. 5, 1). — 24’. Querschnitte zu 24. — 25—26. Querschnitte ‘durch 
SI bzw. einen Quadranten von SI. Ausnahme: die erste Wand des Quadranten, v, ist keine 
Schälwand. — 27. Vierundzwanzigzelliger E., etwa 70 x lang. B’ Längswand (Schälwand) 
in einem Quadranten von SII, D Dermatogenzelle, z eine der zentralen Zellen (vgl. 
Abb. 5, 2 und 3). — 27’. Querschnitte zu 27. — 28—29. Längsschnitte, Di Dermatogenzelle 
von i, i, Binnenzelle von i. — 30. Querschnitt durch SII eines E., der in der Entwicklung 
zwischen den E. in Abb. 1, 27 und 33 steht (vgl. Abb. 1, 27’8 und 33’). — 31. Längs- 
schnitt durch SI, die Kernteilungsfigur entspricht der in Abb. 1, 32. — 32. Querschnitt 
durch einen Quadranten von SI, Da Dermatogenzelle von a, a, innere Zelle von a (vgl. 
Abb. 1, 27’a@’). — 33. E. etwa 75 „lang, B’ Längswand (Schälwand) in z (vgl. Abb. 1, 27), 
D Dermatogenzelle, Pe Periblemzelle, Pl Pleromzelle (Abb. 5, 4). — 33’. Querschnitte 
zu 33. B’ Schälwand (vgl. Abb. 1, 32 und 30). — 34—36. Längsschnitte. 35 a,’ und a,” 
Tochterzellen von a, (Abb. 1, 33). — 37. E. etwa 88 u lang. x Querwand in einer Pi-Zelle, 
yin einer Pe- "Zelle. LA iz (Schälwand) in einer Zelle von SIII, DSIII und SIV 
Der ps Pe — 37’. Querschnitte durch den E. in 37. 
37’ B. Schnitt durch den zung Teil von SII. 37’ y. Der äußere Zellring (D S II) stellteinen 
Schnitt durch SII, der i nnereTeil (D SIII und ps) einen Schnitt durch SIII in 37 dar. 
DSII Dermatogenzelle von SII, DSIII von SIII, C’ Schälwand. Bei höherer Einstellung 
der Mikrometerschraube sind die inneren vier Kerne (ps), bei tieferer die äußeren vier 
(DSIII) zu sehen. — 38. Längsschnitt. — 38’ 6. Querschnitt zu 38. n Längswand in einer 
Pe Selle. — 39. Längsschnitt durch das Pl eines E., der in der Entwicklung zwischen den E. 
in Abb. 2,3 “und 4 steht. x Querwand im PI, die zin Abb. 1, 37 entspricht. Der schraffierte 
Bezirk des Pl entspricht dem gleichen in Abb. 2, 4; 3,6 und 5, 8. 
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Jede Dermatogenzelle wird zunächst in zwei, dann in vier Zellen 
aufgeteilt. Diese Entwicklung nimmt in Di ihren Anfang (Abb. 1, 33, 
34 und 36). Die Abb. 1, 33'x zeigt diese Teilung in den beiden unteren 
Di-Zellen von der Fläche. Das gleiche Verhalten fand SouèGEs bei Urtica 
pilulifera (1921, 179, Abb. 18). Die rechte Da-Zelle in Abb. 1, 37 scheint 
erst parallel zur Zeichenebene aufgeteilt zu sein, während die übrigen 
kreuzweise geteilt sein müssen. Diese Annahme wird durch Abb. 2, 1 
und 1’& bestätigt. 

Die Differenzierung in den vier Binnenzellen (i,) (Abb. 1, 29) kann 
verschieden ausfallen. Im Längsschnitt können beide Zellen entweder 
längsgeteilt (Abb. 1, 37) oder beide quergeteilt sein (Abb. 1, 38). Beide 
Aufteilungsweisen sind in einem Embryo nebeneinander möglich. In 
Abb. 1, 38 haben sich die oberen Tochterzellen schon längsgeteilt. Ob 
in i, in Abb. 2, 1 eine Längswand parallel der Zeichenebene aufgetreten ist 
oder nicht, kann man nicht entscheiden. Auf dem zugehörigen Quer- 
schnitt ist noch keine solche zu sehen (Abb. 2, 1’). Die Zelle a, (Abb.1, 33), 
die bei der Abgliederung des Dermatogens (Da) in der äußeren Zelle 
(a) (Abb. 1,24) nach innen abgetrennt wird, teilt sich durch eine peri- 
kline Wand. Sie verläuft ebenso wie die Wand, die das Dermatogen 
abgeteilt hat und läßt eine äußere Zelle (a) und eine innere (a,”’) 
(Abb. 1, 35) entstehen. Die Abb. 1,37 und 2, 1 lassen diese Teilung auf 
beiden Seiten erkennen. Der Querschnitt in Abb. 2, 1’« zeigt, daß durch 
sie ein innerer Zellring (a,’), der in Abb. 2, 1’« punktiert dargestellt ist, 
von einem äußeren (a,’) getrennt wird. Man erkennt, daß die eben er- 
wähnten beiden Zellringe aus dem mit a, bezeichneten Ring in dem Quer- 
schnitt in Abb. 1, 33’«’ hervorgegangen sind. 

SouècEs beschreibt die gleichen Verhältnisse für Urtica pilulifera 
(1921, 185—186, 179, Abb. 18 und 19; 184, Abb. 33 und 39). Er nimmt an, 
daß die innersten Zellen die Plerominitialen darstellen und die Gefäß- 
bündel der Cotyledonen liefern (1921, 186, Abb. 39 mo), während ihre 
subepidermalen Schwesterzellen die Peribleminitialen darstellen und 
das übrige Gewebe der Cotyledonen liefern sollen. Wir werden auf diese 
Tatsachen bei der Entwicklung der Cotyledonen zurückkommen. Im 
kugelförmigen Embryo kann in der Zelle a,’ eine antikline Wand auftreten, 
wie in Abb. 1, 38 zu sehen ist. 

Das Stockwerk II (SIL). Nachdem S II kreuzweise aufgeteilt worden 
ist (Abb. 1, 24 und 24’B), wird das Dermatogen (D) durch eine Schälwand 
(B’) (Abb. 1, 27 und 27’) in jedem Oktanten von einer zentralen Zelle (z) 
abgetrennt. HANSTEIN (1870, 6) und WESTERMAIER (1879, 500) geben 
für Capsella b. p. solche Schälwände an. Sou&ces fand sie bei Lepi- 
dium sativum und Cochlearia officinalis (1914, 320), ebenso bei Urtica 
pilulifera (1921, 280—281, 183, Abb. 25 und 31), während er bei Myo- 
surus minimus (1911, 634) eine andere Bildungsweise des Dermatogens 
feststellte. 
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In der Zelle z tritt abermals eine Schälwand (B’’) auf, die das Periblem 
(Pe) vom Plerom (Pl) scheidet (Abb. 1,33 und 33/8). Eine Kern- 
teilungsfigur, die einer solchen Schälteilung vorausgeht, ist in Abb. 1, 30 
zu sehen. Nach Souèces (1921, 281, 183, Abb. 34) teilt sich bei Urtica 
pilulifera die zentrale Zelle im allgemeinen ebenfalls wieder durch eine 
tangentiale Wand, während bei den Cruciferen (1914, 321, 318; Abb. 26, 
325; Abb. 43) und bei Myosurus minimus (1911, 629, Abb. 142 und 145,) 
Wände parallel zu einer Längswand auftreten. 

Von der Regel, daß Dermatogen, Periblem und Plerom durch Schäl- 
wände voneinander getrennt werden, habe ich keine einzige Ausnahme 
gefunden. 

Wie schon WESTERMAIER für Capsella b. p. (1879, 500) nachgewiesen 
hat, findet auch bei Biophytum d. die Bildung des Dermatogens zuerst 
in der unteren Hälfte des Embryos statt. In der weiteren Entwieklung 
treten im Längsschnitt in allen Zellen von SII Querwände auf. Zuerst 
teilen sich die Dermatogenzellen. Danach findet man in den Pleromzellen 
Kernteilungsfiguren (Abb. 1, 36), während solche in den Periblemzellen 
erst nach der Querteilung des Pleroms anzutreffen sind. Die Abb. 2, 1 
zeigt die rechte Periblemzelle noch ungeteilt, und in der Abb. 1, 38 sieht 
man eine Kernspindel in ihr, während die übrigen Zellen die Teilung schon 
vollendet haben. 

Die gleiche Folge der Teilungen scheint bei Linum catharticum nach 
den Abbildungen von SOUÈGES vorzuliegen, ohne daß er diese Tatsache 
erwähnt (1924, 933, Abb. 39—41). 

Die verspätete Querteilung im Periblem beruht darauf, daß in der 
ursprünglichen Zelle (Pe) (Abb. 1, 33’8) zunächst eine Längsteilung 
stattfindet. Das schließe ich aus einer quergerichteten Kernteilungsfigur, 
die ich in einer Periblemzelle im Längsschnitt gefunden habe, während 
noch keine Zelle von SIL quergeteilt war. Im Periblem wird immer 
nur eine Tochterzelle längsgeteilt, so daß wir in jedem Quadranten drei 
Periblemzellen (Abb. 1, 378) im Querschnitt finden. 

Die oberen Tochterzellen des Pleroms teilen sich bald darauf längs 
(Abb. 1, 37 und 38). Die Wände können entweder Schälwände sein oder 
zu einer der ersten Längswände parallel laufen (Abb. 1, 37/8, 38/8; Abb. 2, 
18). 

Das Stockwerk III (S III). Nachdem SIII (Abb. 1, 33 und 33’y) 
kreuzweise längsgeteilt ist, tritt in jeder Zelle eine perikline Wand (C’) auf, 
die eine äußere Dermatogenzelle (D S III) von einer inneren Zelle (ps) 
trennt (Abb. 1,37). Eine Kernteilungsfigur, die einer solchen Wand 
vorausgeht, ist in Abb. 1, 35 zu sehen. 

Im Querschnitt erkennt man, daß die perikline Wand C’ eine Schäl- 
wand darstellt. Sie ist in schiefen Schnitten auf einer Seite deutlicher als 
in geraden Schnitten zu sehen. Dreht man die Mikrometerschraube 
tiefer, so wandert C’ von außen nach innen (Abb. 1, 37’y; Abb. 2, l'y 
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und y’ und die zugehörigen Erklärungen). Eine Ausnahme von dieser 
Regel habe ich nicht gefunden. 

Nach Souèces zeigen Senecio vulgaris (1920, 255, Abb. 11; 356) und 
Urtica pilulifera (1921, 284—285; 187, Abb.47; 183, Abb. 35; 282, 
Abb. 51—52) die Ausbildung eines ähnlichen Stockwerkes wie Biophytum 
d. Jedoch können in den vier Zellen sowohl tangentiale ale auch andere 
Längswände auftreten. 

Das Stockwerk IV (SIV). In der Zeit, in der sich S III aus zwei 
Zellen zusammensetzt, besteht S TV aus einer Zelle (Abb. 1, 27’y und à). 
Bald darauf teilt sich diese längs (Abb. 1, 336, 37; Abb. 2, 16). 

Der Suspensor (sp). Von der ursprünglichen Suspensorzelle (sp) 
(Abb. 1, 24) wird zunächst eine, dann noch eine Zelle abgeteilt (Abb. 1, 
33 und 37). Diese Zellen wachsen zunächst nicht in die Länge, so daß 
der Suspensor nicht länger als die ursprüngliche Zelle (sp) ist. Im Ver- 
gleich zu den Cruciferen (Sov&ses 1919, 19; 1914, 320) hat Biophytum d. 
einen sehr kurzen Suspensor. Im Gegensatz zu dem massigen Suspensor 
z. B. von Geranium molle und Erodium cicutarium (Soukges 1923, 557, 
1556) bestehter bei Biophytum d. nur aus einer Zellreihe (s. auch Abb. 4, 15). 

Damit hat der Embryo die Entwicklung der ersten Periode durch- 
laufen. Die ersten Wände sind bisher stets deutlich hervorgetreten. In 
der weiteren Entwicklung habe ich ihren Verlauf genau verfolgt. Be- 
sonders habe ich auf die Linien A, B, C und @ (Abb. 1, 24) geachtet, 
um den Anteil der einzelnen Stockwerke am Aufbau des Embryos fest- 
zustellen. 

Den schwierigsten Teil der Arbeit bildete die Aufgabe, die Linien A 
und A’ (Abb. 1, 24) in späteren Stadien aufzufinden und im Zusammen- 
hang damit die Frage der Entstehung der Cotyledonen zu klären. 


Die Entwicklung des Embryos in der zweiten Periode. 
Die Entwicklung der Cotyledonen und des Vegetationspunktes. 


In der ersten Periode der Entwicklung zeichnet sich der Embryo 
durch seine radiäre Symmetrie aus. Sie verschwindet jedoch und geht 
in eine bilaterale Symmetrie über, wenn die Cotyledonen sich vorzuwölben 
beginnen. Die beiden Symmetrieebenen sind dann der mediane und 
der transversale Längsschnitt. Der erstere geht durch die Medianen der 
Cotyledonen, der letztere in der Mitte zwischen den Cotyledonen hindurch. 

Man kann die Entwicklung der Cotyledonen besonders gut auf 
medianen Längsschnitten untersuchen. Dabei zeigt es sich, daß die 
aus den vier Zellen a (Abb. 1, 24) entstandenen Zellen die Hauptmasse 
des Gewebes der Cotyledonen aufbauen. 

Die Zelle a,” (Abb. 1, 35), die im Längsschnitt anfangs klein und drei- 
eckig erscheint, wird bald größer und nimmt eine andere Gestalt an. 
Sie erfährt an der Ansatzstelle der Trennungswand B’ vom Plerom und 








Embryonalentwicklung von Biophytum dendroides DC. 621 


Periblem in S II einen Knick, der im Laufe der Entwicklung immer schärfer 
ausgebildet wird (Abb. 2, 2). Durch eine perikline Wand wird a,” geteilt 
(Abb. 2, 3; Abb. 3, 1—2). In der weiteren Entwicklung kann man diese 
Wand als Querwand bezeichnen (Abb. 3,3). Die beiden Tochterzellen 
können sich quer (Abb. 3, 3) oder die obere quer und die untere längs 
teilen (Abb. 2,4). Die entstandenen Zellen sind in den angegebenen 
Abbildungen punktiert gezeichnet. Sie wachsen, besonders die unteren, 
in der Richtung der Cotyledonen. Diesen punktierten Bezirk nach oben 
abzugrenzen ist in den Stadien, wie in Abb. 5, 7 und 7a, schon schwierig 
und in späteren Stufen der Entwicklung nicht mehr möglich. 

Die Zelle a,’ (Abb. 1, 35) teilt sich zunächst antiklin (Abb. 1, 38; 
Abb. 2, 2—3; Abb.3,1). In der weiteren Entwicklung habe ich eine 
Teilungsweise festgestellt, von der ich keine Ausnahme gefunden habe. 
Die untere äußere der beiden Tochterzellen vergrößert sich und teilt 
sich durch eine Wand, die auf der ersten antiklinen Wand senkrecht steht 
(Abb. 3, 2 rechts). In der nach oben abgetrennten Zelle bildet sich nun 
wiederum eine Teilungswand, die auf der vorhergehenden etwa senk- 
recht steht (Abb. 3, 2 links, Kernteilungsfigur). Dieser Teilungsmodus 
in der jeweils nach oben abgeschiedenen Zelle herrscht während der 
ganzen Entwicklung der Cotyledonen vor. In allen medianen Schnitten 
bis etwa zu einer Stufe wie in Abb. 5, 6 kann man die Zickzacklinie der 
aufeinanderfolgenden Wände erkennen. Dadurch, daß von einer End- 
zelle in dieser Weise abwechselnd nach der Ober- und Unterseite des 
entstehenden Keimblattes Zellen abgeteilt werden, kommen diese jeweils 
senkrecht zur Oberfläche zu liegen. Die Zellen der Innenseite der Cotyle- 
donen werden fortan stets nur durch antikline Wände geteilt. Aus 
ihnen entstehen die Palisadenzellen der Oberseite des Keimblattes. 

Das embryonale‘ Mesophyll besteht also zunächst nur aus zwei 
Schichten. In den Zellen der Außenseite, also der Unterseite der Cotyle- 
donen, treten zuerst entweder antikline (Abb. 3, 2 links; Abb. 2, 4 rechts) 
oder perikline Wände auf (Abb. 3,3 und 5; Abb.5,6). Den letzten 
Fall trifft man häufiger an als den ersten. Auch spätere Stadien 
(Abb. 5, 7 und 7a) zeigen die gleiche Entwicklungsart. Auf diese Weise 
wird das Meristem des Mesophylls dreischichtig. Den gleichen Zustand 
findet man auch bei der Reife des Samens (Abb. 3, 14a und 14b). 

Das Dermatogen ist überall vom späteren Mesophyll scharf gesondert 
und teilt sich nur durch antikline Wände. 

Die Innenseite der Basis der Cotyledonen wird durch die seitlichen 
Teile des aus den Zellen i (Abb. 1, 24) hervorgegangenen Bezirkes ge- 
bildet. Die Grenze folgt der Linie A’ (Abb. 1,24). Sie bekommt an 
der oberen Ecke der Zelle a,” (Abb. 2, 2) bei der weiteren Entwicklung 
einen Knick. Das Stück unterhalb davon, das die Zelle a,” nach innen 
begrenzt, wird im gleichen Maße wie a,” gestreckt, während das obere 
Stück von A’ in späteren Stadien fast rechtwinklig zur Oberfläche 
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Abb. 2. (Beschriftung nebenstehend.) 
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abbiegt, wie die Abb. 2, 2; Abb. 3, 1—5; Abb. 5, 6—7 zeigen. Durch die 
Streckung des basalen Teiles der Cotyledonen werden das Dermatogen 
und die subdermatogene Schicht des Bezirkes i, die beide an das Stück 
von A’ oberhalb der Knickstelle angrenzen, in der Medianebene mit 
hochgehoben. 

Der oben erwähnte Knick der Linie A an der Ansatzstelle der Linie B” 
wird immer stärker ausgeprägt, so daß der oberhalb gelegene Teil von A 
die direkte Fortsetzung von B” bildet. 

Häufig teilt sich die obere Tochterzelle des Periblems (Abb. 1, 37) 
quer und trennt nach oben die Zelle k (Abb. 2, 2 rechts, 3) ab. Aus ihr 
geht der Teil des Periblems hervor, der am Aufbau der Cotyledonen be- 
teiligt ist. In einigen Fällen beobachtete ich in der oberen Periblem- 
zelle nicht eine Quer-, sondern eine Längswand (Abb. 2, 2 links). Darauf 
wird aber durch eine Querteilung der äußeren Zelle ebenfalls eine Tochter- 
zelle nach oben abgeschnitten. Die weitere Entwicklung ist in diesem 
Falle ebenso wie im ersten (vgl. Abb. 2, 2—3; Abb. 3, 2—5; Abb. 5, 6—7). 

Das obere Dermatogen von S IE hat am Aufbau der äußeren Basis 
der Cotyledonen einen sehr starken Anteil. Häufig findet man in ihm 


Abb. 2. Vergrößerung aller Einzelbilder etwa 425mal. 1. E. etwa 80 y lang. er steht in der 
Entwicklung zwischen den E. in Abb. 1, 35 und 37.— 1’. Querschnitte zu 1. 1’ y. Der 
äußere Zellring (DSII) entspricht einem Schnitt durch SII, der innere Bezirk (ps) einem 
Schnitt durch den oberen Teil vonSIII in 1. 1’ y’. Schnitt durch den unteren Teil von SIII 
in 1. Die Schälwand C’ war nicht zu sehen. Die ursprünglichen, gekreuzten Längswände 
in den Stockwerken sind in den Querschnitten deutlich zu erkennen. — 2—3. Median- 
schnitte (durch die Medianen der Cotyledonen) durch je einen E. von etwa 100 x Länge. 
k Zelle, die bei der Querteilung der oberen Pe-Tochterzelle nach oben abgeteilt wird. — 
4. Medianschnitt durch einen E. von etwa 160 « Lange. Pz Perizykel, z und y Querwände, 
die z und y in Abb. 1, 37 entsprechen. Der schraffierte Bezirk des Pi entspricht dem 
gleichen in Abb. 1, 39, 3,6 und 4,8. Die Initialen der Wurzelhaube sind mit je einem 
Punkte bezeichnet. Die Zellen der ersten Haubenkappe sind horizontal schraffiert 
(s. Abb. 2, 5), (vgl. Abb. 5, 5). — 4’. Querschnitte zu 4. 4’ « und 4’ a’. Schnitte durch den 
linken Cotyledon in 4. Der innerhalb des Dermatogens gelegene Teil entspricht dem 
Bezirk a,’ (vgl. den Ring von a,’ in Abb. 2, 1’ «). 4x”. Der Bezirk innerhalb von A geht 
durch den unteren Teil von SI, der durch A und 4’ eingeschlossene punktierte Zellring durch 
den punktierten Bezirk a,” in 4 (vgl. den punktierten Zellring a,” in Abb. 2, 1’ a). Der 
außerhalb von A gelegene Teil entspricht einem Schnitt durch den oberen peripheren 
Abschnitt von SII in 4. Die ursprünglichen Längswände sind in den Schnitten gut zu 
erkennen. 4’ y. Der äußere Teil (DSII und Pe) stellt einen Schnitt durch SII, der innere, 
von der Linie B umgebene Bezirk einen Schnitt durch den oberen Abschnitt von S III 
in 4 (ps) dar. 4’ 6. Der äußere Zellring entspricht dem unteren Dermatogen von SII (DSII), 
der ringförmige Bezirk zwischen den Linien B und C dem unterhalb der Wand C’ gelegenen 
Teile von SIII (DSIII), und der innerhalb der Linie C gelegene Teil entspricht SIV in 4. 
4’ ö'. Siehe 4’ 6. 4’ e. Schnitt durch die oberste sp-Zelle (vgl. Abb. 2, 5). — 5. Längsschnitt 
durch den unteren Teileines E. wie in 4: Die Querschnitte in 4’ y bis 4° e können auch auf 5 
bezogen werden. — 6a. Querschnitt zu 5, er kann ebenso durch 4 gelegt werden. — 
6b. Innerer Teil des auf 6a folgenden Schnittes des gleichen E. Er entspricht dem 
innersten Bezirk in 4’ 6. — 7a, 7a’ und 7«”. Querschnitte durch den rechten Cotyledon 
des E. in Abb. 4,6. Der durch die Linie À (7«’ und 7a”) abgegrenzte Teil gehört zu SII, 
der durch die Linie A’ ausgeschnittene Bezirk gehört zu Di +i, (7«a’”) oder zu Di (7x) 
in Abb. 5, 6. Der punktierte Bezirk in der Mitte in 7 « und 7a” entspricht dem punktierten 
Bezirk in Abb. 5, 6 (a,’”). Die übrigen Teile des Mesophylls in 7’, 7a und 7«’’ sind dem 
Bezirk a,’ in Abb. 5, 6 gleichwertig. — 8. Querschnitt durch den oberen Teil des Cotyledons 
von einem E. wie in Abb. 5, 6, wo seine Lage mit a, bezeichnet ist. — 9—10. Teile von 
Querschnitten durch Cotyledonen ähnlich denen in Abb. 2, 7« und 7a’, vgl. Abb. 3, 8. —- 
11. Oberer Teil eines transversalen Längsschnittes (senkrecht zum Medianschnitt in der 
Mitte der Furche zwischen den Cotyledonen) durch einen E. wie in Abb. 3, 6 und 5, 6. 
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Abb. 3. (Beschriftung nebenstehend.) 
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Kernteilungsfiguren, besonders in der obersten Zelle unterhalb der Linie A 
(s. Abb. 3, 4). 

Man muß also annehmen, daß die Einwärtswendung der Cotyledonen 
in den jüngsten Stadien (Abb. 3, 1—4) in der Hauptsache durch stärkeres 
Wachstum des oberen Teiles des Dermatogens und Periblems von S II 
verursacht wird. 

Die große Bedeutung dieses Teiles von SII zeigt sich auch darin, 
daß er in den betreffenden Stadien (Abb. 3, 4—5; s. Tabelle 1) im Ver- 
gleich zur Gesamtlänge der Cotyledonen am längsten ist. Tab. 1. 








Dabei sind unter den Längen die senkrechten Abstände pue 
von einer Linie verstanden, die quer zur Längsachse AB b 
des Embryos durch die beiden Kniekpunkte der Linie A 
gelegt ist. In der nebenstehenden ‘fabelle stellt L die >»: = 
Lange des Teiles von SII in Prozenten der Gesamt- 3,3 0,49 
länge des Cotyledons dar. u Hy 

In etwas ältere Stadien (Abb. 3, 5; Abb. 5, 6) werden 5. 08 

, Te , 





die Cotyledonen auch noch durch die stärkere Streckung 
des Dermatogens und des späteren Mesophylls auf der Außenseite 
oberhalb der Linie À einwärts gedrängt. 


Abb. 3. VergrüBerungen: 1—8 und 14 etwa 425mal, 9—13 etwa 40mal. 1—5. Mediane 
Längsschnitte durch SI. Entwicklung der Cotyledonen. 1. E. wie in Abb. 2, 2 und 3. Der 
punktierte Bezirk in den Einzelbildern geht aus den beiden punktierten Zellen a,” in 1 
hervor, der Bezirk a,’ entsteht aus den beiden Zellen a,’ in 1. — 5’a, 5’a’, 5’a” und 5’«’”. 
Querschnitte zu 5. Der durch die Linie A (5’a’’ und 5’ «’”’) abgegrenzte Teil gehört zu SII. 
der durch die Linie A’ ausgeschnittene Bezirk gehört zu Di +i, (5° «’’’) oder zu Di (5«@’’) in 5. 
Der punktierte Bezirk in der Mitte von 5«’” und 5’«’’” entspricht dem punktierten Bezirk 
a:”, die übrigen Teile des späteren Mesophylis entsprechen dem Bezirk a,’ in 5 (vgl. 
Abb. 2, 7a, 7a’ und 7a’) — 6.- Transversaler Längsschnitt (ohne SI) durch einen E., der 
etwas weiter entwickelt ist als der in Abb. 5, 6. Der schraffierte Bezirk des Pl entspricht 
dem gleichen in Abb. 1, 39; 2, 4 und 5, 8; m eine Initiale des PI. En Endodermis mit + 
bezeichnet. H, Zellen der zweiten Haubenkappe, nicht schraffiert. — 6’ ß, 6’ B’, 6’ y und 6'6. 
Querschnitte zu 6. 6’y. Der Zellring außerhalb der Linie B’ (DSII) entspricht dem 
Dermatogen von SII, die Zellen zwischen den Linien B’ und B mit den eingezeichneten 
Kernen entsprechen den unteren Pe-Zellen von SII, der Bezirk innerhalb der Linie B 
entspricht den Pe-Schlußzellen (ps) in 6 (vgl. Abb. 2, 4 y). 66. Schnitt durch die Wurzel- 
haube eines E. wie in 6. Der Bezirk außerhalb B (DSII) entspricht dem Dermatogen 
von SII, der Zellring zwischen B und C dem unteren Teil von SIII, und die beiden 
mittleren Zellen entsprechen dem oberen Teil von SIV in 6 (vgl. Abb. 2, 4’ 6). — 7. Längs- 
schnitt durch den unteren Teil eines E., der in der Entwicklung zwischen den E. in 
Abb. 2, 3 und 4 steht. — 8. Teil vines Querschnittes durch einen Cotyledon wie in Abb. 2, 9 
und 10. — 9—11. Mediane Längsschnitte (Übersichtsbilder im gleichen Maßstab zum 
Vergleich der Größe der E.). 9 Der gleiche E. wie in Abb. 5, 6. 10. Der gleiche E. wie in 
Abb. 5, 7. 11. Schnitt durch einen E. aus einem reifen Samen. Länge des E. etwa 920 y. 
« bis y Lage der Querschnitte in Abb. 3, 14a, 14ß*, 146%, 148* und Abb. 4, 14/", 14° 
und 14c. c Ausschnitt, der in Abb. 4, 14c stärker vergrößert ist. x Ausschnitt aus einem 
Cotyledon, s. Abb. 3, 14a und 14b (vgl. Abb. 5, 8). — 12. Flächenansicht eines E. aus einem 
reifen Samen (auspräpariert), der um 90° gegen den E. in 11 gedreht ist. Die punktierte 
Längslinie gibt die Lage des Medianschnittes an (11), die Querlinie die Lage des Quer- 
schnittes (13 und 14a). — 13. Querschnitt durch die Cotyledonen des E. wie in 11 und 12. 
Ubersichtsbild. x Ausschnitt, der in 14a vergrößert dargestellt ist. — 14a. Ausschnitt > 

aus 13. L Anlage der Leitbündel, a und b Lage der Längsschnitte in 14a und 14b. — 
14a und 14b. Ausschnitt x aus 11, Schnitte in verschiedener Höhe, ihre Lage siehe 14«,a 

und b. 14/*, 148° und 14#*. Teile von Querschnitten durch SII des E. in 11. 


Planta Bd. 24. 42 











626 Wilhelm Noll: 


Wenn die Cotyledonen ihre Parallelstellung erreicht haben, wächst der 
obere Abschnitt stärker als der untere in die Länge (Abb. 5, 7a), wie auch 
in der vorigen Tabelle zu erkennen ist. 

Auf Transversalschnitten (Abb. 3, 11) kann man die Linien A und A’ 
ebenfalls gut verfolgen. Sie verändern ihre ursprüngliche Lage kaum; 
A wird ein wenig nach oben gedrängt. Der aus der ursprünglichen Zelle a 
(Abb. 1, 24) hervorgegangene Bezirk ist auf diesen Schnitten im Ver- 
gleich zu dem der Medianschnitte (Abb. 5, 6) klein geblieben, ebenso der 
aus a,” hervorgegangene Bezirk. 

Diese Ergebnisse werden durch die entsprechenden Querschnitte be- 
stätigt. In Abb. 2, 4’«” (s. Erklärung) erscheint der punktierte Bezirk a,” 
als ein geschlossener Zellring. Er entspricht dem ebenfalls punktierten 
Ring in Abb. 2, l’«. Die einzelnen Zellen des letzteren haben sich durch 
radiale Wände geteilt und sind als die entsprechenden Bezirke in Abb. 2, 
4’«@” zu erkennen. Die in den Zellen dieses Ringes auftretenden peri- 
klinen Wände entsprechen den Wänden in Abb. 2, 4a,”. Dagegen folgt 
auf die Kernteilung auf der linken Seite eine Längsteilung in der unteren 
Zelle von a,” (Abb. 2, 4). 

Durch die Einbuchtungen des Schnittes ist die Lage der Cotyledonen 
gekennzeichnet. Man erkennt in dem Ring a,” rechts und links eine Gruppe 
von größeren Zellen, die in den Vorwölbungen der Cotyledonen liegen. 
Diese Zellen sind in radialer Richtung gewachsen, die in der Transversal- 
ebene liegenden Zellen dagegen nicht. 

Denken wir uns nun den Querschnitt etwas höher gelegt, so wird der 
Ring a,” in der Transversalebene nicht mehr getroffen, wohl aber noch 
in der Medianebene. Daher kommt es, daß in den Querschnitten durch 
den unteren Teil der Cotyledonen der mittlere Teil des Schnittes dem 
Ring a,” entspricht. Dieser Teil wird nach oben hin immer kleiner 
(Abb. 3, 5’a’”’, «”; Abb.2,7«”, x’). Wird der Querschnitt noch höher 
geführt, so kommen wir an einen Punkt, an dem von a,” nichts mehr 
getroffen wird (Abb. 2, 4’«’, 7a; Abb. 3, 5x’). Durch einen Vergleich 
der Abb. 2, 11, Abb.5, 6 und 6a wird die räumliche Gestalt dieses 
Zellbezirkes a,” deutlich. Man kann ihn mit einem Kraterrand ver- 
gleichen, der an zwei gegenüberliegenden Stellen beträchtlich höher ist 
als in dem übrigen Teil. Legt man durch diesen Berg eine Anzahl von 
Höhenschichten, so können die dargestellten Querschnitte mit ihnen 
verglichen werden. 

Da die Linien A und A’ in der Transversalebene nicht so weit empor- 

‚ gehoben werden wie in der Medianebene, so trifft man daher auf dem 
Querschnitt von einem Punkte ab die Linien A und A’ in der ersteren 
nicht mehr, wohl aber noch in der letzteren. Die beiden ringförmigen 
Linien A und A’ haben sich dann in vier Teilstücke aufgelöst, von denen 
m Querschnitt eines Cotyledons je zwei zu sehen sind (Abb. 3, 5’’”, x’; 
Abb. 2,7 &”, «’; Abb. 5,6). Wenn schließlich die Schnitte noch höher 
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geführt werden, so ist von einem Punkte ab auch in der Medianebene 
von A und A’ nichts mehr anzutreffen (Abb. 3, 5’«’; Abb. 2, 7 «). 

Die Linie A schneidet auf tiefer gelegenen Querschnitten (Abb. 3, 
5a’, 5a”; Abb. 5,60”; Abb.2,7 x”), wie man nach den Längs- 
schnitten erwarten muß, je eine Schicht Periblem (k) und Dermatogen 
(S II), während die Linie A’ je eine dermatogene und eine sub- 
dermatogene Schicht (i,) ausschneidet. Auf höher gelegenen Quer- 
schnitten dagegen (Abb. 3, 5 «”’, 5x’; Abb. 5, 6 «’; Abb.2, 7«’) schneiden 
beide Linien nur je eine Schicht Dermatogen aus. 

Auffällig ist es, daß A in tieferen Querschnitten ein breiteres Stück 
einschließt (Abb. 3, 5’«’”) als in höheren Schnitten (Abb. 3, 5’«’’) (vgl. 
ebenfalls Abb. 2,7 «”’ und «’), während A’ auf tieferen und höheren 
Schnitten ein ungefähr gleich breit bleibendes Stück umfaßt. Die vier 
Endpunkte dieser Linien sind an den stärkeren Einkerbungen im Dermato- 
gen deutlich zu erkennen. Die seitlichen Zellen der aungjesölttlätenen 
Mesophyllreihen (i, und k) sind gegen die Nachbarzellen von a,’ deut- 
lich abgesetzt. 

In Schnitten und präparierten Embryonen in verschiedener Lage 
habe ich den Verlauf der Linien A und A’ nachgeprüft und auf diese 
Weise die obigen Ergebnisse bestätigt gefunden. Die Linie A steigt von 
ihrem tiefsten Punkte in der Transversalebene langsam bis auf die 
Außenfläche der Cotyledonen an und bildet hier einen nach unten offenen 
Bogen. Die Linie A’ dagegen verläuft von dem niedrigsten Punkte in 
der Transversalebene geradeswegs auf die beiden Innenflächen der Cotyle- 
donen hinauf und geht plötzlich in eine Zickzacklinie über. Sie bildet also 
keinen Bogen, sondern schneidet ein eckiges Stück der Oberfläche aus 
(Abb. 5, 6 und 6a, s. Erklärung). 

Der aus a,” hervorgegangene Bezirk stellt den größten Teil der 
Cotyledonen dar und wird auf dem Medianschnitt (Abb. 5, 6) in seiner 
größten Höhe getroffen, während er auf dem Transversalschnitt (Abb. 2, 
11) nur eine geringe Höhe aufweist. Dieser Bezirk a,’ liegt ursprünglich 
als ringsum gleichförmiger Zellring neben dem gleichartigen Ring a,” 
(Abb. 2,1 und 1’«, a,’, 4’). Später jedoch (Abb. 5, 6) liegt er oberhalb 
von a,”". Die Basis von a,’ folgt der oberen Grenze von a,”. Auf einem 
Querschnitt durch den unteren Teil von SI (Abb. 2,4%”) wird a,’ 
nicht getroffen. Liegt der Schnitt ein wenig höher, so kann in der Trans- 
versalebene auf jeder Seite ein kleines Stück von a,’ durchschnitten 
sein. Im Querschnitt durch den unteren Teil eines Cotyledons ent- 
spricht diesem Stück von a,’ der randliche Teil des späteren Mesophylls 
(Abb. 3, 5’«’”; Abb. 2,7 «’’). In dem gleichen Maße, wie nach oben hin 
die Bezirke a", i und # kleiner werden und verschwinden, wird a,’ größer 
und stellt schließlich den ganzen Querschnitt des zukünftigen Mesophylis 
dar, wie die Abb. 3, 5’«’’ und «’; Abb. 2, 7 «’und.«; Abb. 3, 5und Abb. 5, 6 
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Wenn man einen Cotyledon von der Fläche betrachtet, so umgreift 
der Bezirk a,’ halbmondförmig den Bezirk a,’’. 
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Abb. 4. Vergrößerung aller Einzelbilder etwa 425mal. 14c. Ausschnitt c aus Abb. 3, 11. 
B* bis #*. Lage der Querschnitte in Abb. 3, 148*, 148? und 148*. Das Pl entspricht dem 
mit o bezeichneten Stück des P1 in Abb. 5, 8. — 14d. Medianer Längsschnitt durch die 
Wurzelspitze. Nächsttieferer Schnitt wie in 14c des gleichen E. Der schief ansitzende 
Suspensor ist nicht getroffen. #° und y Lage der Querschnitte in 144° und 14y. FH, Zellen 
der dritten Haubenkappe, senkrecht schraffiert. — 146" und 14°. Querschnitte durch SII. 
Ihre Lage s. Abb. 3, 11; 5, 8 und 4, 14d. — 14y. Querschnitt durch die Wurzelhaube. Der 
außerhalb der Linie B gelegene Teil (D SII) entspricht dem Dermatogen von SII, der 
zwischen B und C gelegene Ring (DSIII) entspricht SIII und der innerhalb der Linie C 
gelegene Bezirk SIV. — 15. Längsschnitt durch den Suspensor eines E. aus einem reifen 
Samen. — 16. Medianer Längsschnitt durch die Wurzelhaube eines Keimlings (ein wenig 
gekrümmt) von etwa 16004 Länge. H, Zellen der vierten Haubenkappe. 


KR 


_ Im Querschnitt des Cotyledons tritt die Anlage des Mesophylls am 
Rande als ein zweischichtiges Gewebe hervor. Genau so wie im Längs- 
schnitt wird auch hier die jeweils am Rande liegende Zelle durch Wände 
geteilt, von denen ie folgende etwa senkrecht auf der vorhergehenden 
steht. Auf diese Weise werden abwechselnd Zellen auf die Ober- und 
die Unterseite abgegeben (Abb. 2,9 und 10; Abb. 3, 8). 
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Die Zellen, die auf diese Weise auf die Oberseite der Cotyledonen 
gelangen, werden ebenso wie im Längsschnitt nur durch antikline Wände 
geteilt. Kernteilungsfiguren, die solchen Wänden vorausgehen, habe 
ich oft gefunden, besonders in den randlichen, jüngsten Zellen der Ober- 
seite (Abb. 3,8). Die Grenzlinie zwischen diesem Gewebe, das später 
die Palisadenzellen der Oberseite liefert, und den übrigen Schichten des 
Mesophylls ist auf sämtlichen Quer- und Längsschnitten durch die 
Cotyledonen zu sehen. 

In den Zellen der Unterseite treten sehr bald Wände auf, die entweder 
antiklin (Abb. 2, 7 «’; Abb. 3, 8, 5’«’ unten) oder aber in der Mehrzahl 
der Fälle periklin verlaufen (Abb. 2, 7 «’’, x’ oben, «). Auf eine antikline 
Wand folgen bald danach zwei perikline Wände. 

So wird das Mesophyll schon in einem Abstand von 3—4 Zellen 
vom Rande dreischichtig. 

Da uns auf Längs- und Querschnitten das gleiche Bild der Entwick- 
lung entgegentritt, so müssen wir annehmen, daß das Keimblatt rings- 
herum gleichförmig in die Länge und Breite wächst. Die randlichen 
Zellen werden häufig durch radiale Wände geteilt (Abb. 2, 4’« und «’, 8); 
dadurch wird die Zahl der in der Fläche fächerförmig nach außen ver- 
laufenden Zellreihen nach dem Rande zu größer. 

Die Ausbildung des medianen Leitbündels des Keimblattes beginnt 
im unteren Teil des punktierten Bezirkes a,’’. Abb. 3, 5 zeigt eine Längs- 
teilung in der unteren Zelle; bald wird auch die darüberliegende längs- 
geteilt. Der Querschnitt in Abb. 3, 5’«@’’ läßt erkennen, daß sich die 
mittelste Zelle des punktierten Bezirkes zunächst periklin geteilt hat. 
In der nach der Oberseite des Blattes gekehrten Tochterzelle tritt eine 
antikline und danach eine perikline Wand auf, während in der nach unten 
gerichteten Tochterzelle eine Kernteilungsfigur (antiklin) zu sehen ist. In 
der weiteren Entwicklung werden die Längswände in a,” zahlreicher 
(Abb. 5,6; Abb.2,7«’ und x’). Die medianen Zellen wachsen in die 
Länge, und da in ihnen keine Querteilungen stattfinden, so nehmen sie 
eine schmale, langgestreckte Gestalt an. In Medianschnitten erkennt 
man, daß diese Längsteilungen auch in der mittleren Mesophyllschicht 
im Bezirk a,’ auftreten (Abb. 5,6). Im entsprechenden Querschnitt 
(Abb. 2, 7 «) ist die mittlere Zelle der mittleren Mesophylischicht tan- 
gential und die obere Tochterzelle radial geteilt. Die Längsteilungen, 
die die Entstehung des medianen Gefäßbündels einleiten, treten im Längs- 
schnitt schon in der zweitletzten Zelle der mittleren Mesophyllschicht 
auf (Abb. 5,6 und 7a). Während die Prokambiumzellen bis zur Reife 
des Samens wachsen, ohne sich querzuteilen, werden alle übrigen Meso- 
phyllzellen 1—2mal quergeteilt (Abb. 5, 7a; Abb. 3, 14a). 

Die Entstehung der Anlage des medianen Leitbündels aus einer 
einzigen Zelle der mittleren Schicht ist im Querschnitt durch einen 
Embryo des reifen Samens noch deutlich zu erkennen (Abb. 3, 14 «, a). 
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Abb. 5. (Beschriftung nebenstehend.) 
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In diesem Stadium tritt schon eine gewisse Differenzierung hervor in 
einen oberen Bezirk, der den Holzteil, und in einen unteren, der den 
Siebteil liefern wird. Die Frage, ob die erste tangentiale Wand, die man 
in früheren Stadien findet, der Grenze von Holz- und Siebteil entspricht, 
vermag ich nicht zu beantworten. 

Die Abb. 3, 14«, b erlaubt die Annahme, daß auch die seitlichen 
Leitbündel auf die gleiche Weise wie das mittlere entstehen. Die tan- 
gentiale Wand, die man in der unteren Zelle von a,” in Abb. 2,7” 
findet, scheint eine solche Entwicklung einzuleiten. 

Das gleiche Randwachstum, wie es Biophytum d. zeigt, hat Weıpr 
(1935) bei der Blattentwicklung von Heterotrichum macrodon und Clidemia 
hirta festgestellt. Die tangentiale Aufteilung der unteren Mesophyll- 
schicht tritt hier aber erst später ein als bei Biophytum d. 

Eine Zusammenstellung und Würdigung der älteren Literatur über 
Blattentwicklung findet man bei Herrıc (1915, 327—328) und bei 
ZIMMERMANN (1928, 334—342). HERRIG bildet zwei Blattquerschnitte 
durch junge Blätter von Galium rubioides ab (1915, 342, Fig. 20; 343, 
Fig. 21), die ein gleiches Randwachstum vermuten lassen. Die Ent- 
stehung der drei Mesophylischichten führt HERRIG darauf zurück, daß 
eine dritte Periblemschicht sich zwischen die beiden Mesophyllreihen 


Abb. 5. Vergrößerungen: 1—2, 4—6, 6’ etwa 425mal, 3a, 3b, 3c etwa 850mal, 7—8 etwa 
212mal, 9—12 etwa 20mal. — 1. E. von der Größe wie in Abb. 1, 24 und 24’. — 2. Der 
gleiche E. in Abb. 1, 27 und 27’. — 3a. Halbschematische räumliche Darstellung eines 
Quadranten von SI des E. in 2. — 3b und 3c. Halbschematische räumliche Darstellung 
von SI des E. in.2. Der Zellblock der vier Innenzellen (i) ist aus dem Kranze der acht 
Außenzellen (a) herausgehoben. — 4. E. von der Größe wie in Abb. 1, 33 und 33’. — 
5. Der gleiche E. in Abb. 2, 4. Der Querschnitt durch den linken Cotyledon entspricht der 
oberen Hälfte von Abb. 2, 4’«’, der Schnitt durch SI dem linken unteren Viertel von 
Abb. 2, 4’a’”, der Schnitt durch SII dem rechten unteren Viertel von Abb. 2, 4’ £, der 
unterste Querschnitt dem linken unteren Viertel von Abb. 2, 4’ y. — 6. E., der fast so weit 
entwickelt ist wie der in Abb. 3,6. Länge des E. etwa 2954 (vgl. Abb. 3, 9—11 und 
5, 9—11). Der Querschnitt durch SII entspricht einem Viertel von Abb. 3, 6’ 8, der obere 
Teil des transversalen Längsschnittes dem Schnitt in Abb. 2, 11. as, a, a’, a’ Lage der 
Querschnitte in Abb. 2, 8, Abb. 2,7«, 7a’ und 7a”. — 6a. Halbschematische räumliche 
Darstellung des oberen Teiles des E. in 6. Die maßgebenden Punkte und Linien sind aus 6 
übernommen und zur vollen körperlichen Gestalt ergänzt. Die Umgrenzungslinie der 
Cotyledonen und die Linien A und 4’ sind dick, die übrigen Linien dünn ausgezogen. 
Der punktierte Ring der Grundfläche stellt die Basis des Bezirkes a,’’ dar (s. Abb. 2, l’a, 
4’a’’, 11, Abb. 5,6). Der von diesem Zellring eingeschlossene Bezirk entspricht der Basis 
von Di +i, in 6 (= Grundfläche des Zellblockes in 3b). Die Grenzfläche zwischen SI 
und SII (s. 3c) hat die Gestalt einer Schüssel angenommen. Ihr oberer Rand wird durch 
die dicke Linie A dargestellt. Er greift an den Außenseiten der Cotyledonen weiter nach 
oben als in dem dazwischen gelegenen Teile, s. A in Abb. 5, 6 und Abb. 2, 11. Der Boden 
dieser Schüssel wird von dem punktierten Ring und dem innerhalb davon gelegenen Bezirk 
gebildet. Die Außenfläche des Bezirkes Di +i, in 6 (s. 3b, Fläche oberhalb der Linie 4) 
hat die Form einer Sattelfläche angenommen, die durch die dicke Linie 4’ umgrenzt wird. — 
7. Medianer Längsschnitt durch einen E. von etwa 530 Länge (ohne Suspensor). — 
7a. Medianer Längsschnitt durch den linken Cotyledon des E. in 7; die Anlage des 
Leitbündels ist längs getroffen. — 8. Medianer Längsschnitt durch das Pı eines E. aus einem 
reifen Samen wie in Abb. 3, 11. f! bis #° Lage der Querschnitte in Abb. 4, 148! und 14/. 
Abb. 3, 148%, 148° und 14ß*. Das mit o bezeichnete Stück des Pl entspricht dem PI in 
Abb. 4, 14c. Der schraffierte Bezirk des Pl entspricht dem gleichen in Abb. 1, 39, Abb. 2, 4 


und Abb. 3, 6. Ausschnitt s. Abb. 5, 8a. — 8a. Ausschnitt x aus Abb. 5, 11, s. Abb. 5, 8 = ‘ 


9—12. Die gleichen E. wie in Abb. 3, 9—12 zum Vergleich der Größe der E. in Abb. 5, 6, 
7 und 8. x Ausschnitt in 11, s. 8a. 
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einschiebt. ZIMMERMANN (1928, 338) hält ein „nachträgliches Hinein- 
schieben von Zellen der mittleren Schicht‘ für „unmöglich“. Die Ab- 
bildungen Herries kann man auch so deuten, daß die mittlere Meso- 
phylischicht durch tangentiale Aufteilung der unteren entsteht. 

ZIMMERMANNs Abbildungen (Tafel 7, S. 330, 48 und 49) lassen ver- 
muten, daß auch hier eine Randzelle abwechselnd nach oben und unten 
Zellen abgibt wie bei Biophytum d., obwohl der Autor diese Ansicht im 
Text nicht erwähnt. 

Für Hypericum uralum weist ZIMMERMANN (S. 328) nach, daß das 
Mesophyll der jungen Blätter „auf medianen Längsschnitten von der 
zweiten und dritten Tunicaschicht des Vegetationspunktes zu ungefähr 
gleichen Teilen geliefert‘ wird. Auf dem Querschnitt erzeugt die ‚dritte 
Tunicaschicht nur das mediane Gefäßbündel und höchstens links und 
rechts davon einen schmalen Gewebsstreifen“. ‚Das übrige Füllgewebe“ 
wird von der „zweiten Tunicaschicht“ geliefert (Tafel 5, Abb. 29; Tafel 7, 
Abb. 45—47). Da ZIMMERMANN die subdermatogene Schicht als ,,zweite 
Tunicaschicht“ bezeichnet, so entspricht ihr in meiner Darstellung die 
Zelle a,’ (Abb. 2, 1 und l’a), der „dritten Tunicaschicht‘‘ demnach die 
Zelle a,’ (Abb. 2, 1 und 1’«). Für die Blattentwicklung von Hypericum 
uralum gelten also ganz ähnliche Gesetze wie für die Keimblattentwicklung 
von Biophytum d. 

FaminTziN (1879, 2, 12) führt die Unregelmäßigkeit in der Ent- 
wicklung der Cotyledonen, die HANSTEIN (1870, 15) für Capsella b. p. 
angenommen hat, nur auf die Schwierigkeit der Untersuchung zurück 
und stellt die Behauptung auf, daß schon in ganz jungen Stadien der 
Cotyledonen die Differenzierung in die drei Initialschichten festzustellen 
sei. Da FAMINTAN leider keine Querschnitte durch die Cotyledonen 
untersucht und abgebildet hat, kann man aus seiner Arbeit nicht erkennen, 
ob er die ganze mittlere Mesophylischicht oder nur die innerhalb von ihr 
angelegten Prokambiumstränge als Plerom auffaßt. Man darf nicht von 
einer einheitlichen Initialschicht des Pleroms sprechen, wie FAMINTZIN 
auf Grund seiner optischen Längsschnitte annimmt. 

Aus dem gleichen Grunde halte ich es nicht für richtig, daß SoukeEs 
bei Urtica pilulifera (1921, 186) diejenige Zelle, die a,” bei Biophytum d. 
entspricht (Abb. 1, 35, 37), als Plerominitiale bezeichnet. 

Famıntzın (1879, 13) hält die Cotyledonen nicht für ,, Ausstülpungen 
des Dermatogens und Periblems‘, wie man (nach HANSTEIN 1868, 129) 
für die „übrigen blattartigen Organe‘ annimmt, da seiner Meinung nach 
die Zellen innerhalb des Dermatogens im cotylischen Teil des kugel- 
förmigen Embryos den vier zentralen Zellen des hypocotylischen Ab- 
schnittes vor deren Sonderung in Plerom und Periblem entsprechen. 

Es besteht keine Ursache, diese Ansicht Famıntzıns für Biophytum d. 
aufrechtzuerhalten, wie schon der Vergleich mit den Ergebnissen ZIMMER- 
MANNs gezeigt hat. Bei der schon sehr früh eintretenden klaren 
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Differenzierung im hypocotylischen Abschnitt des Embryos wäre es auf- 
fällig, wenn im cotylischen Teil nicht auch eine gesetzmäßige Gliederung 
eintreten sollte. Wie wir gesehen haben, finden wir im oberen Stockwerk 
bei Biophytum d. eine ganz regelmäßige Entwicklung. Die außerhalb 
der Linie A’ gelegenen Zellen a (Abb. 1, 27, 33, 38; Abb. 3, 1—5; Abb. 5, 
6—7) gehen in der Bildung der Cotyledonen auf. Sie haben keinerlei 
Beziehungen zum späteren Vegetationspunkte, der innerhalb von 4’ 
liegt. Man kann diesen Bezirk als Dermatogen und Periblem (zwei- 
schichtig) auffassen. Der Vegetationspunkt und die spätere Achse gehen 
nur aus den vier ursprünglichen Zellen i innerhalb der Linie A’ (Abb. 1, 
24, 27, à) hervor. Dieser Zellblock, der in Abb. 5, 3b räumlich dargestellt 
ist, stellt also im Embryo ein Gewebe dar, das die Fähigkeit zur Bildung 
von Dermatogen, Periblem und Plerom des späteren Epicotyls besitzt. 

In der Zeit, in der sich die Cotyledonen vorwölben, besteht dieser 
Zellblock außer dem Dermatogen aus zwei weiteren Schichten (Abb. 1, 38; 
Abb. 2, 2 und 4). Die obere dieser beiden Schichten bleibt, soweit ich 
feststellen konnte, immer gesondert von dem darunterliegenden Gewebe 
(Abb. 3,5; Abb. 5,7, 7a). Sie darf daher als äußerste Periblemschicht 
aufgefaßt werden. Auch HAnsTEIn stellte fest, daß bei seinen Objekten 
die äußerste Periblemreihe, zugleich mit dem Dermatogen, ‚über den 
Entstehungsort der Stammknospe von einem zum anderen Blatt ziemlich 
scharf gesondert hinüberläuft“. 

Wie schon oben erwähnt worden ist, wirken diese Periblemschicht 
und das darüberliegende Dermatogen sowie auch das Dermatogen und 
Periblem des zweiten Stockwerkes neben dem aus der Zelle a (Abb. 1, 24) 
hervorgehenden Bezirk an der Bildung der Cotyledonen zusammen. 

Aus diesen Gründen ist der Schluß berechtigt, daß bei Biophytum d. 
die Cotyledonen aus dem Dermatogen und Periblem entstehen, genau in 
der gleichen Weise, wie die Laubblätter im allgemeinen. 

Die zweite Schicht unter dem Dermatogen in dem von A’ (Abb. 1, 38) 
eingeschlossenen Bezirk liefert durch tangentiale Aufteilung zunächst 
zwei (Abb. 3,3, 4 und 5), dann drei und mehr Schichten. Aus diesem 
Gewebe allein entsteht später der zentrale Teil der Achse. Zur Zeit 
der Reife des Samens besteht der Vegetationspunkt des Embryos aus 
einem schwach vorgewölbten Höcker, der in der Richtung der Trans- 
versalebene gestreckt ist. Seine Zellen kann man nach unten gegen die 
Zellen von S II nicht mehr scharf abgrenzen. Die Linie A tritt hier also 
nicht mehr deutlich als Grenze in Erscheinung. In den Cotyledonen 
läßt sie sich in diesem Stadium auch nur noch ungefähr verfolgen, die 
Grenze zwischen den Cotyledonen und dem Hypocotyl wird von ihr 
aber keineswegs gebildet. Eine solche läßt sich in anatomischer Hin- 
sicht überhaupt nicht finden, da die Zellen des Dermatogens und Peri- 
blems von S II sich gleichmäßig in die Basis der Cotyledonen hinein fort- 
setzen, wie wir oben gesehen haben. 
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Wir müssen also feststellen: Die Grenze des obersten Stockwerkes 
des Embryos stellt nioht die Grenze zwischen dem cotylischen und hypo- 
cotylischen Teil des Embryos dar. Eine entwicklungsgeschichtlich begründete 
anatomische Grenze zwischen den beiden Teilen des Embryos gibt es nicht. 
[Vgl. dazu im Gegensatz: HANSTEIN (1870, 7), Fammtzın (1879, 11) 
und SouècEs (1920, 82; 1921, 293 und 1924, 936).] 

Über die Steilung der Cotyledonen zu den ersten Längswänden in 
der oberen Keimhälfte sind in der Literatur verschiedene Ansichten 
geäußert worden. 

Nach HANSTEIN (1870, 62) entspricht bei Capsella b. p. die erste 
Längswand in der Endzelle des Proembryos der Furche zwischen den 
Cotyledonen, während nach HEGELMAIER (1878, 22) bei einigen Ranun- 
culaceen eine der beiden ersten Längswände das Meristem der Cotyle- 
donen trennt. Entgegen HANSTEIN glaubte WESTERMAIER (1876, 504) 
festgestellt zu haben, daß zwei gegenüberliegende Oktanten die Cotyle- 
donen liefern. 

FAMINTZIN (1879, 14) hat im Gegensatz zu HANSTEIN und WESTER- 
MAIER jede mögliche Stellung der Cotyledonen zu den ersten Längs- 
wänden beobachtet. Nach Soukees (1914, 317) können die Cotyledonen 
jede mögliche Stellung zu den ersten Längswänden im Embryo und jede 
beliebige Lage innerhalb der Samenanlage einnehmen. 

SUESSENGUTH (1921, 33) glaubt, für Capsella b. p. sich der Ansicht 
HEGELMAIERs anschließen zu müssen. Die Begründung seiner Annahme 
läßt sich in keiner Weise rechtfertigen. 

Bei Biophytum d. trifft man jede mögliche Stellung der Cotyledonen 
zu den ersten Längswänden in SI und auch innerhalb der Samen- 
anlagen an. Zahlreiche Stadien, wie in Abb. 2, 4, die daraufhin genau 
untersucht wurden, ließen keinerlei Gesetzmäßigkeiten erkennen. 


Die Entwicklung der Radicula. 

Am Aufbau der Radicula beteiligen sich die Stockwerke SII, S III 
und SIV. Die Bedeutung von SIII und SIV ist bei der Schilderung 
der Entwicklung während der ersten Periode schon kurz erwähnt worden 
(s. 8.619 und 620). 

Wir wollen nun den Verlauf der Linien B und C verfolgen. Die 
erstere zeigt schon am Ende der kugelförmigen Ausbildung des Embryos 
eine schwache Wölbung nach oben (Abb. 2, 1), die in der weiteren Ent- 
wicklung noch viel ausgeprägter wird. An der Ansatzstelle der Linie B’ 
(Abb. 1, 27) entsteht ein Knick, der späterhin schärfer hervortritt. Das 
‘Stück der Linie B, das SIII vom Plerom in S II trennt, behält seine 
ursprünglich wagerechte Lage bei, während der außerhalb der Knick- 
stelle gelegene Teil von B, an den das Periblem und Dermatogen von 
S II angrenzen, mehr und mehr nach unten in die Längsrichtung des 
Embryos gedrängt wird (Abb. 2, 2, 4, 5; Abb. 3, 6). 
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Eine ähnliche Entwicklung zeigt die Linie C. Sie ist zunächst nur 
ganz schwach nach oben gewölbt (Abb. 2, 1). An der Ansatzstelle der 
Linie C’ (Abb. 1, 37) entsteht ein Knickpunkt. Das mittlere Stück der 
Linie C, das SIV von den Zellen ps in S III trennt, behält seine hori- 
zontale Lage bei, während der außerhalb der Knickstelle gelegene Teil, 
an den das Dermatogen von S III angrenzt, mehr und mehr nach unten 
in die Längsrichtung des Embryos gedrängt wird (Abb. 2, 4, 5; Abb. 3, 6). 

Der Verlauf der beiden Linien B und C wird also in gleichem Sinne 
abgeändert. S III nimmt eine andere Gestalt als die ursprüngliche an 
(s. Abb. 6). 

Die drei Stockwerke, die zunächst nebeneinander liegen (Abb. 6, a), 
werden ineinander geschachtelt (Abb. 6, c). SIV wächst in die Länge 
und fast gar nicht in die Breite. Da der Suspensor mit seinem basalen 
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Abb.6. Halbschematische Darstellung der Entwicklung des Stockwerkes SIII. 
la entspricht Abb. 1, 37; 1b Abb. 2,2 und le Abb. 4, 14d. 


Ende befestigt ist, kann sich der Bezirk SIV nur nach oben strecken. 
Die Dermatogen- und Periblemzellen von SII wachsen in die Breite 
und gleichzeitig nach unten (Abb. 2, 2 und 4). Die Periblemschlußzellen ps 
wachsen in die Breité (Abb. 3,7; Abb. 2, 4 und 5) und die unterhalb 
von (” gelegenen Teile von $S III (D SIII) (Abb. 1, 37) wachsen nur in 
der Richtung senkrecht zur Peripherie (Abb. 2,4; Abb. 3,6). Die Ge- 
stalt von SIII wird also hauptsächlich dadurch hervorgerufen, daß 
sowohl SIV als auch die Zellen DS III in der Richtung senkrecht zur 
Peripherie wachsen. 

Die Zellen ps bilden auf dem Querschnitt eine etwa kreisförmige 
Zellplatte (Abb. 2, 4’y), die Zellen D S III dagegen einen Ring, der den 
Bezirk SIV umschließt (Abb. 2, 4’6, 4’6’). Man kann eine Vorstellung 
von der räumlichen Gestalt von S III dadurch gewinnen, daß man 
über einen kleineren, umgestülpten Kochtopf einen etwas größeren 
stülpt. Der Raum zwischen den beiden entspricht dann S III, der Raum 
des kleineren dem Stockwerk SIV. 

Eine Folge des geschilderten Wachstums ist die Veränderung der 
Stellung der Wand C’. Während im Embryo von Kugelgestalt ihre 
Neigung gegen die Längsachse etwa 45° beträgt, steht sie später senkrecht 
zu ihr (Abb. 2, 1; Abb. 2, 4). Auf diese Weise kommt eine durchlaufende 
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Linie zustande, die sich aus der Linie B’, aus Teilen der Linie B, aus der 
Linie C’ und dem oberen, horizontalen Stück der Linie C zusammensetzt 
(Abb. 2, 1, 2 und 4). 

Aus diesen Teilen von ursprünglichen Linien wird also eine neue 
Grenzlinie gebildet. Sie spielt in der gesamten weiteren Entwicklung 
der Wurzel eine viel größere Rolle als die übrigen Teile der gleichen 
Linien, da sie das Dermatogen und die Wurzelhaube mit ihren Initialen 
vom Periblem und seinen SchluBzellen (HANSTEIN 1870, 13) trennt. Das 
Stockwerk S III wird also durch die neue Linie in zwei Bezirke geteilt, 
die sich gesondert voneinander weiterentwickeln. Die oberhalb von C’ 
gelegenen Zellen ps (Abb. 1, 37) werden zu den Schlußzellen des Peri- 
blems, während die unterhalb von C’ gelegenen Zellen D S III (Abb. 1, 37) 
mit SIV und den benachbarten Dermatogenzellen von S II zusammen 
die Wurzelhaube liefern (Abb. 2,4 und 5). 

Man könnte S III und SIV zusammen der ,,Hypophyse‘ oder dem 
„Keimanschluß‘“ Hansteıns (1870, 9—10) vergleichen. Wir finden 
aber bei Biophytum d. keine Hypophyse in gleicher Ausbildung, wie sie 
HANSTEIN außer für Capsella b. p. noch für andere Dicotylen (1870, 
21—32) und Souèess z.B. für einige Cruciferen (1914, 334; 1919, 19), 
für Myosurus minimus (1911, 723) und für Linum catharticum (1924, 
934) angeben. 

Auf die Ähnlichkeit zwischen Biophytum d. einerseits und Senecio 
vulgaris und Urtica pilulifera andererseits ist schon hingewiesen worden. 
Bei Urtica p. stellen aber die Initialen des Periblems später ein zwei- 
schichtiges Gewebe dar (Sou&ces 1921, 285), während bei Senecio v. 
die gleiche Entwicklung der beiden entsprechenden Stockwerke wie bei 
Biophytum d. festzustellen ist (1920, 356—357). 


Das Plerom (P!). 

Nachdem die oberen Tochterzellen des Pleroms sich längsgeteilt 
haben (Abb. 1, 37, 38, 37/8 und 38/B), treten in den unteren Tochter- 
zellen stets Längswände auf (Abb. 2, 2 und 3), die im Querschnitt ent- 
weder Schälwände sind oder aber parallel zu einer der ersten Längs- 
wände verlaufen. 

Die beiden Längswände im Plerom von Abb.2,2, die drei Zellen 
begrenzen, entsprechen den gekreuzten ursprünglichen Wänden in § II. 
Die Lage in Abb. 2, 2 ist durch die Schnittführung zu erklären. Lassen 
wir diese drei mittleren Zellen unberücksichtigt, dann stimmt das Plerom 
von Abb. 2,2 mit dem von Abb. 2,3 überein. 

‘Da man in den meisten Fällen nicht mehr mit Sicherheit erkennen 
kann, ob die erste Wand in einem Quadranten des Pieroms eine Schäl- 
wand gewesen ist oder eine Wand parallel zu einer der ersten Wände, 
so ist es schr schwierig, die Bildungsweise des Perizykels festzustellen. 
Ist dennoch eine Entscheidung möglich, so wird im ersten Falle die nach 
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außen abgetrennte Zelle im Querschnitt nicht mehr tangential, sondern 
nur noch radial geteilt, während im zweiten Falle in jeder der beiden 
Tochterzellen durch eine tangentiale Wand eine Zelle nach außen ab- 
geteilt werden kann, die sich nicht mehr tangential teilt (Abb. 2, 4B, B’ und 
B'', rechts unten). 

Im Längsschnitt Abb. 2, 4 links scheinen die beiden äußeren Zell- 
reihen ober- und unterhalb von x auf die letzte Art entstanden zu sein. 
Doch könnten auch die zweite und dritte Zellreihe von links unterhalb 
von x aus einer Zelle durch Längsteilung hervorgegangen sein. Eine 
solche Längswand habe ich aber in der unteren inneren Zelle sonst nicht 
beobachtet, sondern eine Querwand (Abb. 1, 39; Abb. 2, 4 rechts). 

Auf jeden Fall kann man die Tatsache feststellen, daß im Plerom 
sehr bald ein äußerer einschichtiger Mantel von Zellen entsteht (Abb. 1,39; 
Abb. 2, 4; Abb. 3, 6; ferner Abb. 2, 4’B’, B; Abb. 3, 6’8’, B). Später tritt 
seine einheitliche Ausbildung und Absonderung vom inneren Plerom 
noch viel deutlicher hervor (Abb. 3, 14 8? bis 14 8*; Abb. 4, 14 B!, 14 8° 
und léc). 

Die unterhalb von x gelegene innere Tochterzelle teilt sich fast stets 
quer (Abb. 1, 39; Abb. 2, 4 rechts), doch es könnte auch einmal eine 
Längsteilung möglich sein (Abb. 2,4 links) (s. oben). In der Tochter- 
zelle, die durch die Querwand nach oben abgeteilt worden ist, tritt nun 
eine Längswand auf, während in der unteren eine Querwand zu finden ist 
(Abb. 1, 39; Abb. 2, 4 rechts). Der Bezirk oberhalb von x ist auch in 
Abb. 3,6 noch zu erkennen. Im Vergleich zu Abb. 1,39 und Abb. 2, 4 
hat er sich nur in geringerem Maße gestreckt. Die Verlängerung des 
Pleroms wird’ also fast ganz durch das stärkere Wachstum der Zellen 
unterhalb von x erreicht. Alle Zellen dieses Bezirkes vermehren sich 
durch Querteilungen, denn man findet längsgerichtete Kernteilungs- 
figuren auf der ganzen Länge. Häufiger treten solche jedoch im apikalen 
Teile auf. Die Zellen dieses Teiles, die HANSTEIN (1870, 14) als Plero- 
minitialen bezeichnete, teilen sich häufiger quer als die übrigen Zellen. 

Das Initialwachstum bedingt die Anordnung der Pleromzellen in 
Längsreihen. Ihre Anzahl im apikalen Teile entspricht der Anzahl der 
Initialen und beträgt auf dem Längsschnitt zunächst vier (Abb. 1, 39). 
Das ist aus der Anzahl der Zellen auf dem Querschnitt in Abb. 2, 48" 
zu erklären. Tritt in einer dieser Zellen eine tangentiale Wand auf 
wie in Abb. 2, 48’, so sind im Längsschnitt fünf Initialen vorhanden 
(Abb. 2, 4). Diese Anzahl finden wir dann auch in allen späteren Stadien. 
Sie ist durch eine ganz regelmäßige Anordnung der Initialen bedingt. 
Der Querschnitt Abb. 3, 68° zeigt, daß eine innerhalb des Perizykels 
gelegene Initiale nach einer tangentialen Teilung eine Tochterzelle ge- 
liefert hat, die in die Mitte des Querschnittes rückt. Um diese mittlere 
Zelle herum liegen nun zwei ringförmig angeordnete Gruppen von Initialen, 
deren äußere den Perizykel darstellt. Auf dem Querschnitt Abb. 4, 14 f5 











638 Wilhelm Noll: 
sieht man ebenfalls eine solche mittlere Zelle innerhalb der beiden ring- 
förmigen Initialgruppen. In der weiteren Entwicklung teilt sie sich in 
manchen Fällen längs (Abb. 5, 8). Meist geht jedoch aus ihr nur eine 
einzige Pleromreihe hervor (Abb. 3, 68, 14 ß*, 8°, B?; Abb. 4, 14 B!). 

Die innerhalb des Perizykels gelegenen Zellreihen werden in der 
Richtung auf die Wurzelhaube zu fortschreitend durch tangentiale 
Wände aufgespalten. Das ist in der schraffierten Reihe in Abb. 2, 4 
zu erkennen, in der eine Längsteilung in der obersten Zelle eingetreten 
ist. In den Querschnitten in Abb. 2, 4’8, 8’ und 8” wird eine entsprechende 
Reihe durch die schraffierten Zellen dargestellt. Die tangentiale Wand 
in einer der Zellen der schraffierten Reihe in Abb. 3, 6 ist in dem schraf- 
fierten Bezirk des Querschnittes in Abb. 3, 6’8 zu sehen. Die an den 
Perizykel angrenzende Tochterzelle hat sich radial geteilt. Die Initialzelle, 
die diese Reihe geliefert hat, ist in Abb. 3, 68° schraffiert gezeichnet. 
Dieser Schnitt läßt erkennen, daß in dem inneren Initialring durch 
das Auftreten von radialen Wänden acht Zellen entstanden sind. Die 
gleiche Entwicklung ist in Abb. 4, 148° zu erkennen. Hier sind schon 
drei Zellen des inneren Ringes tangential geteilt, in dem nicht abgebildeten 
nächst tieferen Schnitt jedoch ist dies in keiner Zelle der Fall. 


In dem höher gelegenen Schnitt Abb. 3, 148* sind alle Zellen des 
inneren Ringes tangential geteilt, so daß dieser in zwei konzentrische 
Ringe zerlegt worden ist. In dem äußeren der beiden sind schon einige 
Zellen radial geteilt. In Abb. 3, 14° haben alle Zellen bis auf eine 
diese Teilung ausgeführt. In zwei der äußeren Tochterzellen sind schon 
wieder tangentiale Wände aufgetreten (in dem schraffierten Bezirk und 
rechts daneben). Der entsprechende Bezirk in Abb. 3, 148? zeigt auch 
in der inneren Tochterzelle eine tangentiale Wand, während Abb. 4, 14! 
eine weitere radiale Aufteilung erkennen läßt. 

Greifen wir in den Abb. 4, 14°, Abb. 3, 146%, 6°, 6? und Abb. 4, 14/1 
die schraffierten Bezirke heraus, so können wir die eben geschilderten 
Teilungsvorgänge an einer einzigen Reihe zwischen dem Perizykel und 
der mittleren Zelle im Querschnitt verfolgen. Durch den zugehörigen 
Längsschnitt werden die Ergebnisse bestätigt (Abb. 5,8). Die mittlere 
Zelle bildet hier zwei Längsreihen. Betrachten wir einmal die zwischen 
diesen und dem Perizykel auf der linken Seite gelegene Zellreihe, die 
teilweise schraffiert ist. Von der vierten Zelle von unten an wird die 
Reihe durch tangentiale Wände in zwei aufgespalten. Die äußere von 
ihnen wird nach weiteren fünf Zellen abermals geteilt, während die innere 
ein wenig höher, nach acht Zellen, aufgespalten wird. Im oberen Teil 
des Pleroms ist diese eine Reihe also in vier zerlegt, wie wir auch in den 
Querschnitten gesehen haben. 

In Abb. 4, 14c sind die beiden Zellreihen schraffiert gezeichnet, die 
dem ursprünglichen Initialring (Abb. 4, 148 5) entsprechen. 
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Die Längsteilungen schreiten also nach der Wurzelspitze zu fort, 
und zwar zuerst in den auf den Perizykel folgenden, danach in den 
weiter nach innen folgenden Zellen. 

Im Längsschnitt bietet die Beobachtung dieser Tatsachen meist große 
Schwierigkeiten, denn nur wenige Schnitte verlaufen mikroskopisch 
median. 

Das Periblem (Pe). 

Über den Anteil des oberen Teiles des Periblems am Aufbau der 
Cotyledonen habe ich schon berichtet. 

Die unterhalb von y liegende Tochterzelle (Abb. 1, 37) wird stets 
durch eine Längswand geteilt (Abb. 2, 2 und 3). Sie ist in Stadien wie in 
Abb. 2, 4 noch gut zu erkennen. Im Querschnitt in Abb. 2, 4’8 erscheint 
sie als tangentiale Wand in jedem der drei Bezirke, die den ursprüng- 
lichen drei Periblemzellen in einem Quadranten (Abb. 1, 37’B, 38/8 und 
Abb. 2, 1’8) entsprechen. Der rechte obere Quadrant in Abb. 2, 4’ bildet 
die einzige beobachtete Ausnahme. Die außerhalb der tangentialen Wand 
gelegene Zelle wird nur noch antiklin, niemals mehr periklin geteilt 
(Abb. 2, 4, 48, B’ und 8”). In Abb. 2, 4 links ist sie einmal quergeteilt, 
während rechts auch in jeder der beiden Tochterzellen eine Querteilung 
eingetreten ist. Auf diese Weise entsteht eme äußere Periblemschicht, 
die sich von den inneren Periblemzellen streng gesondert mit eigenen 
Initialen weiterentwickelt. 

Die untere innere Periblemzelle (Abb. 2,2 und 3) wird quergeteilt 
(Abb. 2,4). In der oberen der beiden Tochterzellen tritt stets eine 
Längswand (Abb. 2, 4 links) auf, die im Querschnitt als tangentiale Wand 
in jeder inneren Periblemzelle erscheint (Abb. 2, 48). In der unteren 
Tochterzelle dagegen kann entweder eine Längswand (Abb. 2, 4 links, 
4’ß’ und ß”, schraffierter Bezirk im linken oberen Quadranten) oder eine 
Querwand (Abb. 2, 4 rechts) auftreten. Jede der durch diese Quer- 
wand getrennten Tochterzellen kann sich längsteilen, oder aber die obere 
längs und die untere quer, wie ich an nicht abgebildeten Schnitten 
feststellen konnte. Treten in der unteren Tochterzelle weiterhin Quer- 
wände auf, so sind (wie in Abb. 2, 4 rechts, 48’ und ß”, schraffierter 
Bezirk links unten) zwei Initialen vorhanden (Abb. 5, 6 rechts), während 
beim Auftreten von Längswänden, auch im Falle wie in Abb. 2, 4 links, 
drei Initialen zu finden sind (Abb. 3, 6; Abb. 5, 6 links; Abb. 4, 14d links 
und 16). 

Durch diese Längswände werden aus der inneren Periblemschicht 
deren zwei gebildet, von denen die äußere, also die zweite unter dem 
Dermatogen, nicht mehr tangential geteilt wird (Abb. 2, 4, 4’ß, 8’ und ß”; 
Abb. 3,6, 6/8 und ß’). Die innere Schicht dagegen liefert nach der 
Wurzelspitze zu fortschreitend wieder zwei neue Schichten (Abb. 3, 6). 

Der schraffierte Bezirk in Abb. 3, 6 links entspricht dem in Abb. 2, 4 
links ; die untere innere Zelle und der aus ihr hervorgegangene Bezirk sind 
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anders schraffiert als die übrigen Zellen. In ihr tritt meist eine Quer- 
wand auf; die obere Tochterzelle teilt sich längs, die untere quer. In 
jeder der beiden nebeneinanderliegenden oberen Zellen tritt eine Quer- 
wand und in der zweituntersten eine Längswand auf. Die allerunterste 
Zelle wird abermals quergeteilt und die dabei nach oben abgetrennte 
Tochterzelle längsgeteilt. Diese Teilungsfolge ist in dem schräg schraf- 
fierten Bezirk des Periblems in Abb. 3, 6 links zu erkennen. 

Die Art der Aufteilung kann gelegentlich auch anders sein, z. B. wenn 
statt der Längswand wie in Abb. 2, 4 links eine Querwand wie in Abb. 2, 4 
rechts in der unteren inneren Periblemzelle aufgetreten ist. Zuweilen 
kann die Längsteilung sich bis in die Initiale fortsetzen (Abb. 5, 7). Wir 
treffen dann im Längsschnitt vier Peribleminitialen nebeneinander an. 
Wie man leicht erkennt, teilt sich im Periblem die Zelle, die bei den 
Querteilungen jeweils ganz unten liegt, häufiger als die oben liegende. 
Die gleiche Erscheinung haben wir in der Entwicklung des Pleroms 
kennengelernt. 

Durch die soeben geschilderten Längsteilungen wird eine dritte 
Periblemschicht abgesondert, deren Zellen nicht mehr tangential auf- 
geteilt werden (Abb. 3, 6, 6’8 und Abb. 5, 7). 

Im Querschnitt (Abb. 3, 68 und ß°) zeigt der schraffierte Bezirk links 
oben die tangentiale Aufspaltung einer Zelle der inneren, dritten Periblem- 
schicht. Von den vier Schichten wird die innerste noch einmal auf- 
gespalten (Abb. 3, 6 links). Ebenso wie die anderen Spaltungen, so 
schreitet auch diese in der Richtung der Wurzelspitze fort (Abb. 5,7). 
Im Querschnitt wird diese Längsteilung in der vierten Periblemzelle 
von außen in dem rechten schraffierten Bezirk in Abb. 3, 68 und £’ 
und dem unteren in Abb. 3, 6° sichtbar. 

In der weiteren Entwicklung tritt in der innersten Schicht keine 
tangentiale Teilung mehr auf. Im Embryo des reifen Samens (Abb. 4, 14c, 
148! und ß°; Abb. 3, 14°, 8° und ß*) und selbst in ausgekeimten Wurzeln 
treffen wir im Periblem fünf Schichten an. Die innerste stellt also die 
Zellen dar, die sich später zu den Endodermiszellen differenzieren. In 
Abb. 3, 6, 6’B, 14°, 8° und B* und Abb. 4, 14c, 14d, 14! und f5 sind diese 
Zellen mit einem Kreuz bezeichnet. 

Es ist auffällig, daß auf allen Querschnitten durch die Radicula 
eines Embryos bei der Samenreife und auch durch die ausgekeimte 
Radicula zwölf Endodermiszellen vorhanden sind, also ebenso viele, wie 
Periblemzellen beim Embryo in Kugelgestalt vorhanden waren (Abb. 1, 
37’B; Abb. 2,1’). Wie wir an den Längs- und Querschnitten gesehen 
haben, schreiten die tangentialen Teilungen in den Periblemzellen von 
außen nach innen fort, während die äußeren Zellen radial aufgeteilt werden. 

Auf diese Weise kommen zwölf radiale Reihen im Periblem zustande, 
wie in dem rechten unteren Quadranten in den Abb. 2, 4’8, 8’ und ß” 
und in dem oberen Quadranten in Abb. 3, 68 gut zu erkennen ist (über 
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Ausnahmen s. $. 639). Auch auf Querschnitten durch den Embryo bei 
der Samenreife kann man diese zwölf Reihen noch deutlich wahrnehmen. 


Abb. 7 erläutert die geschilderte Entwicklung. 
Tabelle 2 gibt eine Übersicht der Anzahl 
der Zellen in den einzelnen Schichten von 
vier Querschnitten (I—IV) durch die Radicula 
desselben Embryos eines reifen Samens. 

Wir wollen nun die zwölf Reihen des Quer- 
schnittes IV im einzelnen auf die Anzahl und die 
Anordnung der Zellen hin untersuchen. 

In Tabelle 3 (s. S. 642) stellen die vertikalen 
Gruppen (a—d) je eine Reihe des Periblems dar, 
die einzelnen Zahlen die Anzahl der Zellen in 
den Schichten des Periblems von außen nach 
innen. Der Typus a entspricht den beiden 
äußeren Sektoren in Abb.7, der Typus b dem 
mittleren Sektor. 

Man sieht, daß die Reihen vom Typus a am 
häufigsten anzutreffen sind. Sie stellen daher den 
normalen Fall der Entwicklung dar. 

Die Anordnung der Zellen des Periblems und 
Pleroms in Reihen, die „vom Scheitelpunkt des 
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Abb. 7. Halbschematische 
Darstellung der Anord- 
nung der Zellen im Der- 
matogen und Periblem 
eines Quadranten aus ei- 
nem Querschnitt durch 
einen E. bei der Reife des 
Samens. Je eine der drei 
radialen Reihen (schraf- 
fierter Sektor rechts) ent- 
spricht je einer ursprüng- 
lichen Periblemzelle in 
Abb. 1, 37’8, der schraf- 
fierte Bezirk im Derma- 
togen entspricht einer ur- 
sprünglichenDermatogen- 
zelle in Abb. 1, 37’ Bund 7 
(schraffiert). 


Wurzelkörpers ausstrahlen“, wird schon von REINKE (1871, 22—23) 
angegeben. Auf die Aufspaltung der Reihen rückwärts vom Scheitel 
führt er die Verdiekung der Wurzel zurück (a. a. O., 24). Dabei ist 
REINKE aufgefallen, daß die Zellen des „zentralen Teiles“ länger sind 


als die des ‚peripheren Teiles“. 


Bei Biophytum d. zeigen die jüngeren Stadien der Entwicklung 
keinen Unterschied in der Länge der Zellen (Abb. 3, 6; Abb. 5, 6). Auch 


in Abb. 5, 7 sind die 














Pleromzellen etwaeben- Tabelle 2. 
so lang wie die Zellen I Im | Iv | Theoret. 
der inneren Periblem- 
reihen. In den äußeren Dermatogen . . | 63 | 66 | 66 | 66 64 
Periblemzellen und im | L z = = = er 
Dermatogen sind hier  Periblem- | 3 | gs | 14 | 13 | 14 12 

: hichten 9 
und da mehr Quertei- *° | 4 | 13 | 12 | 12 | 12 12 

5 12 12 12 12 12 











lungen eingetreten als 
im Zentralkörper und 
den inneren Teilen der Rinde. Die Procambiumzellen in den Cotyle- 
donen (Abb.5,7a) sind länger als die benachbarten Zellen. Ähnliche 
Verhältnisse trifft man in Embryonen des reifen Samens an (Abb. 3, 
l4a, Abb. 5, 8a; Abb. 4, 14c) (s. 8. 629). 


Planta Bd. 24. 43 
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VAN TIEGHEM (1891, 695) macht auf die zentripetale Folge der tan- 
gentialen Wände im Periblem und Plerom aufmerksam und erwähnt, 
daß die letzte dieser Teilungen im Periblem die Endodermis erzeugt. 

Man kann bei Biophytum d. nicht mit Sicherheit feststellen, wie 
lange das aus S II entstandene Periblem sich durch das Wachstum seiner 
eigenen Zellen verlängert, und wann zum erstenmal die von S III stam- 
menden Periblemschlußzellen (ps) sich am Aufbau des Periblems be- 
teiligen. Die Aufteilung der vier ursprünglichen Schlußzellen ps (Abb. 1, 
37 und 37’y) erfolgt entweder durch tangentiale Wände oder solche, 
die zu einer Längswand parallel verlaufen (Abb. 3,7; Abb. 2, 4, 5, 4’y: 
Abb. 2, 6a und Abb. 3, 6’y). Durch weitere Teilungen entsteht eine Platte 
von 12—16 Zellen, die zunächst noch einschichtig ist. Doch in manchen 
Fällen, wie z. B. in Abb. 3, 6 links und Abb. 5, 7, fand ich die äußeren 


Tabelle 3. 






































Typen von Reihen 
Summe 
a b ec d e 

1 4 4 3 3 3 44 

| 2 2 2 2 2 1 23 

Peribl hichten . . . . . 3 1 2 1 2 1 14 
| re 1 | 1 1 1 12 

5 1 1 1 1 1 12 

Anzahl der Zellen in einer Reihe . 9 10 8 9 7 105 
Anzahl der Reihen . . . . . . . 7 1 2 1 1 12 


Erklärung s. S. 641. 


Schlußzellen durch perikline Wände in zwei übereinanderliegende Zellen 
geteilt. Im Embryo des reifen Samens hat diese Teilung fast stets statt- 
gefunden (Abb. 4, 14d). Wahrscheinlich rücken daher die äußeren Schluß- 
zellen erst beim Eintritt der Keimung in den Zellverband des Periblems 
ein und teilen sich dann weiterhin in der gleichen Weise wie die ursprüng- 
lichen Periblemzellen. 

Die Annahme, daß diese Entwicklung schon vor der Samenreife 
stattgefunden haben könnte, läßt sich aus dem Zellnetz des Periblems 
im Längsschnitt nicht eindeutig beweisen. Entsprechende Kernteilungs- 
figuren habe ich nicht gefunden. 


Das Dermatogen (D) und die Wurzelhaube. 

Die erste Querwand im Dermatogen, die im Längsschnitt in Abb. 1, 37 
etwa in der gleichen Höhe wie die Wände x und y des Periblems liegt, 
‘ist in den Abb. 2, 2, 3 :nd 4 noch gut zu erkennen. Die untere Zelle 
(Abb. 1,37 und Abb. 2,1) wächst stärker in die Länge als die obere, 
und auch die aus ihr hervorgegangenen beiden Tochterzellen strecken 
sich stärker als die aus der oberen entstandenen (Abb. 2, 2 rechts und 3). 
Die unterste Zelle wird schon bald darauf quergeteilt (Abb. 2, 2 links). 
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Das häufigere Auftreten von Querwänden in den untersten Dermatogen - 
zellen kommt deutlich in Abb. 2,4 zum Ausdruck. 

Die Bedeutung der obersten Zellen bei der Entstehung der Cotyledonen 
habe ich schon erwähnt (s. S. 623). 

Sehr lehrreich ist die Betrachtung des Dermatogens in einem Qua- 
dranten von S II von außen. Aus der ursprünglichen Zelle D (Abb. 1, 27 
und 278) entstehen zwei nebeneinanderliegende Zellen (Abb. 1, 33 und 
33’B). Beide werden quer- und darauf die oberen Tochterzellen längs- 
geteilt (Abb. 2, 1, 178 und y, schraffierter Quadrant). Nachdem auch 
die unteren längsgeteilt worden sind (Abb. 1, 37/8 und y), beobachten 
wir in jedem Quadranten im Dermatogen im Gegensatz zu den drei 
Reihen im Periblem vier Längsreihen von Zellen, die in der späteren 
Entwicklung bis zur Reife des Samens im Embryo zu erkennen sind. 
Man muß aber beachten, daß jede derartige Reihe nicht aus einer Zelle 
direkt, sondern aus zwei übereinanderliegenden Enkelzellen hervor- 
gegangen ist. 

Eine solche Reihe ist in Abb. 1, 37/8 und y schraffiert gezeichnet. 
In acropetaler Folge werden die oberen Zellen längsgeteilt, wie der untere 
schraffierte Bezirk im linken unteren Quadranten in den Abb. 2, 48, 
B’, B’, y und à zeigt. Der obere schraffierte Bezirk in dem gleichen 
Quadranten läßt erkennen, daß die Tochterzellen in gleicher Weise längs- 
geteilt werden. Wir treffen dann im Querschnitt in einer Reihe oben 
vier, in der Mitte zwei und unten eine einzige Zelle an. In Abb. 2, 4/8” 
sind in dem eben erwähnten Bezirk drei Zellen zu finden. Das liegt 
wohl daran, daß in einer der beiden nebeneinanderliegenden Zellen eine 
Längsteilung, in der anderen eine Querteilung stattgefunden hat. Eine 
derartige Teilungsweise kann man in Tangentialschnitten sehr oft be- 
obachten. 

In späteren Stadien (Abb. 3, 6) ist jede der ursprünglichen Reihen 
im oberen Teile der Radicula in vier Reihen aufgespalten (Abb. 3, 6'ß, 
B', y und 6, besonders der obere Quadrant in 68). Auf zahlreichen 
Querschnitten durch Embryonen des reifen Samens habe ich etwa die 
gleiche Anzahl der Zellen im Dermatogen wie in Abb. 3, 68, nämlich etwa 
64 (s. Tabelle 2, S. 641) gefunden. 


Im Kugelstadium des Embryos wird das von SII stammende 
Dermatogen auf der Seite des Suspensors durch die Zellen D S III und 
S IV geschlossen (Abb. 1, 37). Die Bedeutung dieser Zellen als Schluß- 
zellen des Dermatogens (HANSTEIN 1870, 13) tritt in Abb. 2,2 und 3 
deutlich hervor. Sie spielen bei der Entwicklung der Wurzelhaube eine 
große Rolle. Durch das stärkere Wachstum der Zellen von SIV und 
DSIII senkrecht zur Oberfläche wird die Bildung der Wurzelhaube 
eingeleitet. Die erste Schicht der Haube wird durch tangentiale Wände, 
zunächst in SIV, dann in D S III, abgesondert (Abb. 2, 5 und 4). 
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Da in SIV vor dieser Teilung eine Längswand vorhanden war, ent- 
stehen zwei Längsreihen von Zellen (Abb. 2, 5, 6b; Abb. 3, 6, 6’6; Abb. 5, 
6 und 7), die auch im Embryo des reifen Samens und in der ausgekeimten 
Radicula vorhanden sind (Abb. 5, 146, y und 16). In einigen Fällen 
jedoch (Abb. 2,4’5 und 6’) habe ich in einer der beiden Zellen in SIV 
eine Längswand gefunden.. 

Jede der vier Zellen von DS III (Abb. 1, 37’y) wird bald längsgeteilt 
(Abb. 2, 46, 6’). Weitere Längsteilungen treten in den Tochterzellen 
nicht mehr auf, so daß auch späterhin acht Längsreihen mit je einer 
Zelle im Querschnitt in der Wurzelhaube zu beobachten sind, wie die 
Abb. 3, 6’6 und Abb. 4, 14y zeigen. 

Die Dermatogenzellen von SII, die diesem Bezirk benachbart sind, 
wachsen ebenfalls senkrecht zur Oberfläche und werden durch tangentiale 
Wände geteilt (Abb. 3,6 und Abb. 5,6). Dadurch wird die Zahl der 
Zellen der ersten Haubenschicht vermehrt (Abb. 3, 6). Die tangentialen 
Wände sind in dem Querschnitt in Abb. 3,6’ö zu sehen. Die erste 
Haubenkappe bildet einen geschlossenen Ring (schraffiert). Die Mutter- 
zellen, aus denen die Zellen der ersten Haubenschicht gebildet werden, 
stellen die Initialen der Wurzelhaube dar. Sie liefern durch weitere 
Tangentialteilungen die Zellen der übrigen Haubenkappen. Nach innen 
grenzen sie an das Periblem und seine Schlußzellen (ps). In den Längs- 
schnitten sind die Initialen mit einem Punkte bezeichnet. Den Anfang 
in der Absonderung einer neuen Haubenkappe machen stets die Initialen 
in SIV und D S II (Abb. 5, 6; Abb.3, 6; Abb. 5, 7; Abb.4, 16). Danach 
beteiligen sich daran auch die Initialen in SII. In den abgesonderten 
Haubenschichten habe ich bei Biophytum d. niemals eine tangentiale Teilung 
beobachtet, wie REINKE (1871, 18) bei Helianthus annuus festgestellt hat. 

Die vier Längsreihen in jedem Quadranten, die wir im Dermatogen 
der Radicula angetroffen haben, setzen sich in den von S II stammenden 
Teil der Wurzelhaube hinein fort (Abb. 4, 14y). Sie bestehen, wie schon 
erwähnt wurde, zunächst nur aus einer Zelle im Querschnitt (Abb. 2, 4’6). 
Da jede der Zellen tangential geteilt wird, entstehen in der Wurzelhaube 
im Querschnitt radiale Reihen (Abb. 3, 66 und Abb.4, 14y). Ein Ver- 
gleich der eben erwähnten Schnitte lehrt, daß die inneren Zellen dieser 
Reihen, also die Haubeninitialen, nicht antiklin geteilt werden, während 
jede Zelle der äußersten Kappe senkrecht zur Oberfläche geteilt wird. 
Ebenso sind die Dermatogenzellen direkt oberhalb der Wurzelhaube 
wenigstens einmal antiklin geteilt (Abb. 4, 14°), die alleruntersten Zellen 

, der Haube, die aus S II hervorgegangen sind, sind dagegen nicht in dieser 
Weise geteilt worden. 

Von den Dermatogenzellen in S II beteiligen sich nur die zwei untersten 
auf jeder Seite des Längsschnittes an der Ausbildung der Haube. In 
Abb. 4, 14d und 16 sind die beiden Bezirke, die den eben erwähnten Zellen 
in Abb. 3, 6 entsprechen, noch gut zu erkennen. Da diese beiden Zellen 
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nicht nur senkrecht zur Oberfläche, sondern auch in die Länge wachsen, 
so tritt nach der ersten tangentialen Teilung meist eine antikline Quer- 
wand in den Haubenzellen und in den Initialen auf (Abb. 4, 14d und 16). 

Diese Entwicklung tritt in den Haubenzellen und Initialen, die aus 
den Dermatogenschlußzellen (SIV und DSIII) hervorgegangen sind, 
niemals ein. Hier fällt uns die regelmäßige Anordnung der Zellen in 
Längsreihen auf (Abb. 3,6, 66; Abb. 4, 14d, 14y und 16). Reımke 
(1871, 19) hat bei seinen Objekten den entsprechenden Teil der Haube 
die „Säule der Wurzelhaube‘ genannt. 

Die Schicht der Initialen setzt sich auf beiden Seiten kontinuierlich 
in das Dermatogen fort. Da die Initialen, die die Säule erzeugen, sich 
nicht senkrecht zur Oberfläche teilen, tragen sie nicht zur Vermehrung 
der Dermatogenzellen bei. Daher rechnet sie REINKE nicht zu den Initialen 
des Dermatogens (1871, 20). Er faßt nur die seitlich davon gelegenen 
Zellen als Dermatogeninitialen auf, da sie sich durch Querwände teilen. 

Während in Abb. 3,6 auf jeder Seite außerhalb der Linie B zwei 
Initialen der Wurzelhaube und des Dermatogens vorhanden sind, finden 
wir in Abb. 4, 14d links jede in zwei geteilt. Jede Tochterzelle wird 
ebenfalls in zwei geteilt (Abb. 4, 16). Durch das Wachstum dieser Zellen 
werden die darüberliegenden Haubenzellen in die Länge gezogen. Sie 
teilen sich quer, wie Abb. 4, 16 rechts erkennen läßt. 

In einem Längsschnitt durch einen etwa 4,5 mm langen Keimling 
habe ich die äußerste Haubenkappe noch vollkommen erhalten gefunden. 
Während ihr apikaler Teil und auch die inneren Kappen sich nur in ge- 
ringem Maße gestreckt haben, hat der den drei oberen Haubenzellen 
(Abb. 4, 16 rechts) entsprechende Bezirk etwa die vierfache Länge wie 
ursprünglich angenommen. Die Anzahl der Initialen, die den drei punk- 
tierten entspricht, ist auf neun gestiegen. 

Solange die äußeren Haubenzellen noch in festem Verbande mit 
der Wurzel stehen, findet man in den rückwärts von der Wurzelspitze 
direkt anschließenden Zellen im Dermatogen die häufigsten Quer- 
teilungen. In dem eben erwähnten Stadium des Keimlings beginnt die 
Ablösung der äußersten Haubenkappe. Längsschnitte von solchen 
Stadien, bei denen die erste Haubenschicht nicht mehr zu finden ist, 
zeigen, daß nun die freigewordenen Dermatogenzellen, die also den drei 
oberen punktierten Initialen in Abb. 4, 16 rechts entsprechen, die größte 
Teilungsintensität aufweisen. 

In der Zeit, in der die erste Haubenkappe noch vorhanden ist, sind 
schon oberhalb von ihr die ersten Wurzelhaare entstanden. Im Leben 
und an Längsschnitten habe ich dies ohne Ausnahme festgestellt. Das 
Stück der Radicula zwischen den ersten Wurzelhaaren und den Cotyle- 
donen, das bei einem Keimling von etwa 6,5 mm Länge etwa 1,7 mm 
lang ist, zeigt selbst bei weiter fortgeschrittenen Stadien bis ganz kurz 
unterhalb der Cotyledonen im Inneren eine echte Wurzelstruktur, wie 
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ich in verschiedenen Querschnittserien klar erkennen konnte. Dies 
Stück der Radicula liefert das spätere Stämmchen der Biophytum- 
Pflanze. Eine Reihe von Handquerschnitten durch ein verdicktes Stämm- 
chen von etwa 6cm Länge hat gezeigt, daß in überwiegendem Maße 
das ganz kleine Stück direkt unterhalb der Cotyledonen, in dem die 
Leitbündel auseinander weichen, in die Länge wächst. Diese Tatsache 
läßt sich mit großer Bestimmtheit schon in den Längsschnitten durch 
ausgekeimte Stadien erkennen. Die Zellen direkt unterhalb der Cotyle- 
donen sind in reger Querteilung begriffen, so daß man von einer inter- 
calaren Wachstumszone in diesem Teile der Radicula sprechen kann. 

Wir treffen also eine Zone an, die außen die Struktur des Hypo- 
cotyls, innen aber die der Wurzel besitzt. Aus den vorhergehenden Aus- 
führungen haben wir ferner erkannt, daß die am Aufbau der Wurzel 
beteiligten drei ursprünglichen Stockwerke vollkommen ineinander ge- 
schachtelt werden. Das Ineinandergreifen erstreckt sich über die ganze 
Länge der späteren Wurzel. 

Man kann daher keine anatomische Grenze zwischen Hypocotyl uud 
Wurzel in der Radicula feststellen, die sich entwicklungsgeschichtlich be- 
gründen läßt. 

Diese Tatsache wird schon von REINKE erwähnt (1870, 8). 

Leider ist es mir nicht möglich, im Rahmen dieser Arbeit das mir 
noch zur Verfügung stehende Material an Präparaten und Zeichnungen 
über die Keimung und spätere Stadien der Entwicklung zu verwerten. 
Ich mußte mich darauf beschränken, die wichtigsten Gesichtspunkte 
in bezug auf die Keimung nur andeutungsweise zu berühren. Hoffent- 
lich bietet sich mir die Gelegenheit, die Untersuchungen weiter aus- 
zubauen. 


Zusammenfassung der gewonnenen Ergebnisse. 

Der Embryo von Biophytum d. entsteht aus vier nacheinander ab- 
geteilten Zellen des Proembryos. 

Die Grenzen der Stockwerke sind zum Teil bis kurz vor der Reife 
des Samens zu erkennen, zum Teil bis darüber hinaus. 

Die Grenze des obersten Stockwerkes entspricht nicht der Grenze 
zwischen dem cotylischen und hypocotylischen Teile des Embryos. 

Eine entwicklungsgeschichtlich begründete anatomische Grenze 
zwischen den beiden Teilen ist nicht vorhanden. 

Der Vegetationspunkt entsteht aus dem mittleren Teile des obersten 
Stockwerkes und bildet bei der Reife des Samens einen schwach ge- 
wölbten Höcker. 

Die Cotyledonen werden aus dem seitlichen Teile des obersten Stock- 
werkes und dem oberen äußeren Teile des zweiten Stockwerkes aufgebaut. 

Sie entstehen aus dem Dermatogen und Periblem wie die Laubblätter 


allgemein. 
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In der Entwicklung des späteren Mesophylls ist ein charakteristisches 
Randwachstum anzutreffen. 

Die Stellung der Cotyledonen ist unabhängig von der Lage der 
ersten Längswände. 

Die Radicula wird als ein einheitliches Gebilde aus dem zweiten, 
dritten und vierten Stockwerk aufgebaut. 

Estritteine scharfe Sonderungin Dermatogen, Periblem und Pleromein. 

Das Plerom wächst dauernd mit eigenen Initialen. 

Eine Hypophyse im Sinne HAnsTEins ist nicht anzutreffen. 

Die Schlußzellen werden vom dritten und vierten Stockwerk geliefert. 

Das dritte Stockwerk erleidet eine charakteristische Veränderung 
seiner Form. 

Sein oberer Teil liefert die Initialen des Periblems. 

Diese erzeugen erst bei der Keimung Zellen, die in den Zellverband des 
Periblems einrücken. Bis dahin wächst das Periblem mit eigenen Initialen. 

Der untere Teil des dritten Stockwerkes stellt mit dem vierten zu- 
sammen die Schlußzellen des Dermatogens dar. 

Sie sind nicht die Initialen des Dermatogens, sondern liefern den 
mittleren Teil, die ‚Säule‘ der Wurzelhaube. 

Die Initialen des Dermatogens werden von den apikalen Zellen des 
zweiten Stockwerkes geliefert. 

Im Dermatogen, Periblem und Plerom sind die Zellen in Längs- 
reihen angeordnet. 

Die Wurzelhaube entsteht aus den Schlußzellen und den benachbarten 
Dermatogenzellen; sie stellt eine Wucherung des Dermatogens dar. 

Eine entwicklungsgeschichtlich begründete anatomische Grenze zwi- 
schen dem Hypocotyl und der Wurzel ist nicht vorhanden !. 
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WEITERE UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE VERGLEICHSWEISE 
WIRKUNG DER ELEMENTE NACH WACHSTUMSVERSUCHEN 
MIT ASPERGILLUS NIGER (STIMULATION UND TOXIZITAT). 


Von 
Kart PIRSCHLE. 
(Eingegangen am 28. Oktober 1935.) 


I. Einleitung. 

In einer früheren Mitteilung (1934) waren die Versuche mit den Alka- 
lien, Erdalkalien und Halogenen sowie den Gruppen Zink, Kadmium, 
Quecksilber und Kupfer, Silber, Gold zusammengefaßt worden, da sich 
innerhalb dieser Reihen bereits einigermaßen klare und einheitliche 
Abstufungen hinsichtlich ihrer physiologischen Wirkung ergeben. Be- 
deutend schwieriger und zum Teil kaum noch erfaßbar liegen die Ver- 
hältnisse bei den meisten anderen Elementen, über die im folgenden 
berichtet werden soll. Die Beschaffenheit der Salze, ihr Zustand in 
Lösungen sowie andere Momente, auf die bei früherer Gelegenheit (1932, 
1934) mehrfach hingewiesen wurde, machen es in den meisten Fällen 
fast unmöglich, die Wirkung eines bestimmten Ions klar herauszuschälen 
und, darauf basierend, umfassende Richtlinien festzulegen. Immerhin 
ergeben sich auf Grund des vorliegenden Materials und der einschlägigen 
Literatur manche nicht uninteressante Feststellungen auch hinsichtlich 
vergleichsweiser Einflüsse, die einer Erwähnung wert sind, und die, so 
unvollkommen sie auch noch sein mögen, trotz aller entgegenstehenden 
Schwierigkeiten für eine weitere systematische Verfolgung mancher Fragen 
geeignet erscheinen ;-ganz abgesehen davon, daß über dem eingehenden 
Studium gewisser Elemente eine große Anzahl anderer theoretisch nicht 
minder interessanter kaum berücksichtigt wurde, so daß Befunde darüber 
angebracht sein dürften, mag ihre Deutung auch erst mangelhaft sein 
und in manchen Punkten der wünschenswerten Klarheit entbehren. 


II. Versuchsanstellung. 


Die Durchführung und Auswertung der Versuche erfolgte in gleicher Weise 
wie früher (1934, S. 179—182) beschrieben; es erübrigt sich, das dortselbst Gesagte 
nochmals zu wiederholen. Zum Verständnis der folgenden Tabellen sei nur nochmals 
bemerkt, daß die kursiv gedruckten Zahlen das Mittel der jeweiligen Trocken- 
gewichte aus 4 Parallelen, bezogen auf die Kontrolle gleich 100, bedeuten. Die 
darunterstehenden klein gedruckten Zahlen geben die einfachen mittleren Fehler, 
und zwar nur die Stellen nach dem Komma, der tatsächlich gewogenen Troeken- 
gewichte in Gramm an. In den Kopfleisten bedeuten die römischen Ziffern I, II, 
III usw. die von rechts nach links in Zehnerpotenzen fallenden molaren Konzen- 
trationen des betreffenden Salzes m/l, m/10, m/100 usw. bis IX (m/100000000). 
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Kein Wachstum ist mit 0 bezeichnet, ein — deutet an, daß die betreffende Kon- 
zentration nicht angesetzt wurde. Über die Bedeutung der Abkürzungen in den 
an die Tabellen anschließenden Anmerkungen und die kleinen eingeschobenenTabellen 
vergleiche die Fußnoten auf S. 183 der früheren Arbeit (1934). Da die folgenden 
Ausführungen unmittelbar an die früheren anknüpfen, sind die Gruppen und Tabellen 
fortlaufend durchnumeriert. 


II. Ergebnisse. 
f) Eisen, Kobalt, Nickel. 
22. Eisen, Fe (Atomgew. 55,84; Atomnummer 26). 
Kontr. IX VIII VII VI Vv IV III Il I 


Ferrichlorid (sublim. wasserfrei), FeCl, (162,22). 6.—13. 3. 1928. 
2,086g 94,5 102,0 107,2 1208 125,4 140,3 105,8 0 0 
+ 127 155 075 031 215 042 192 277 — — 
Ferrochlorid, FeCl,-1 aq (144,77, wasserfrei 126,76). 28. 3.—4. 4. 1928. 
2078 924 91,0 97,0 95,8 107,2 112,8 118,7 184,9 0 


+ 057 058 022 005 040 028 053 059 118 — 

Ferrinitrat, Fe(NO,),-9 aq (404,01, wasserfrei 241,86). 23.—30. 10. 1929. 

0,783g 904 96,2 918 94,3 1012 999 729 0 0 

+ 022 011 037 044 017 042 014 039 — — 
Ferrisulfat, Fe,(SO,),-aq (417,90). 21.—28. 8. 1928. 

1,385g 106,0 112,9 124,8 1343 1474 166,5 1803 0 0 

+ 037 038 060 051 053 024 034 005 — — 


Ferrosulfat, FeSO, -7 aq (278,02, wasserfrei 151,91). 15.—22. 3. 1928. 
1,829 g 104,4 103,1 99,2 117,6 1354 141,7 181,1 83,2 0 
+ 048 067 049 068 076 170 206 141 370 


i-Chlorid : III sehr vereinzelt schwarze Kd. —o-Chlorid: IL fast keine Sporen. — 
Nitrat: III schneew. Mz., keine Kd. — i-Sulfat: III fast keine Kd.; III—II weiß- 
licher Bds. — o-Sulfat: III wenig Kd., II schneew. Mz. — Ferrikarbonat: V 97,8; 
IV 90,8, Trübung; III 59,4, von hier ab Bds.; II 18,7; I 0; Kd.bildung durchweg 
normal. — Ferrokarbonat (feinst gepulverter Eisenspat, Siderit): VI 101,3; V 107,5; 
IV 117,7; III 134,7, Trübung; II 260,6, Bds.; I 350,5, Bds.; II—I schneew. Mz. 


Die Unentbehrlichkeit von Fe auch für Schimmelpilze wie Aspergillus, 
schon von RAULIN behauptet, wofür sich dann MAITRE entgegen COUPIN 
eingesetzt hat, ist von MoLıscH, BENECKE, neuerdings STEINBERG, 
BoRTELS, ROBERG dargetan worden. Wenn sie hier nicht zum Vorschein 
kommt, so ist daran, wie bei Zn, Cu usw., wohl schuld, daß keine be- 
sondere Reinigung der Nährlösung vorgenommen wurde. Die vorhandenen 
Fe-Spuren reichten für normale Entwicklung aus, doch bedingen steigende 
Mengen in den meisten Fällen noch erhebliche Wachstumsförderung, 
verbunden mit Hemmung der Kd.-Bildung auf höheren Konzentrationen. 
Hinsichtlich des Ausmaßes der Stimulationen wird dabei (Ferrisalze) 
wieder die schon mehrfach erwähnte Abstufung Sulfat > Chlorid > Nitrat 
erkennbar. Ferner erweisen sich die Ferrosalze jeweils weniger giftig 
als die Ferrisalze (vgl. auch Karbonate). Enger gestaffelte Versuche, 
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in denen noch Eisenammonalaun und Monrsches Salz mit hinzugenommen 
wurden, bestätigten durchausdieses ungleiche Verhalten der beiden Wertig- 
keitsstufen. Die Zahlen stimmen zum Teil (Karbonate, Chloride, Alaune) 
recht gut mit den Hauptreihen überein, bei den Sulfaten sind sie ganz 
erheblich höher. Unverkennbar ist überall die geringere Giftwirkung 


1 3 10 30 100 300 1000 
Ferrichlorid. . . . . 107 118 101 93 65 0 0 
Ferrochlorid. . . . . 95 97 106 131 153 231 91 


Kontrolle 0,941 g (12.—19. 2. 1930). Ferri: bis 30 normal, Spf. schwarz; 100 
schneew. Mz.; 10 schwache Trübung, 30—300 Bds., 1000 klar gelôst. Ferro: bis 
100 normal, Spf. schwarz; 300—1000 schneew. Mz.; 10 schwache Trübung, 30 
bis 1000 Bds. 


Ferrisulfat . . . . . 98 113 185 294 299 0 0 
Ferrosulfat . . . . . 120 175 280 305 361 434 0 


Kontrolle 0,784 g (14.—21. 2. 1930). Ferri: bis 10 normal; 30 wenig, 100 gar 
keine Kd., schneew. Mz.; 10 Trübung, ab 30 weißer Bds. Ferro: 30—300 schneew. 
Mz.; 300-1000 gelbbrauner Bds. 


Eisenalaun . . . . . 111 111 119 153 183 0 0 
Moursches Salz. . . 125 132 155 181 245 162 0 


Kontrolle 0,799 g (8.—17. 11. 1932). — Eisenalaun, Ferriammonsulfat, Fe(NH,) 
(SO, ): - 12 aq: 30 wenig, 100 fast keine Kd., schneew. Mz. ; 1 geringe, 3 stärker opake 
Trübung, 30—300 immer dickerer, gelblicher, schwammiger Bds., 1000 klare gelb- 
braune Lsg., fast kein Bds. — Monrsches Salz, Ferroammonsulfat, Fe(NH,), 
(SO,), * 6 aq: 10 etwas weniger, 30 ganz vereinzelt Kd., 100—300 schneew. Mz.; 
3—10 schwach opak, ab 30 zunehmende milchige Trübung. 


Ferrikarbonat . . . . 101 111 108 104 85 67 14 
Ferrokarbonat. . . . 105 104 103 118 143 199 328 


Kontrolle 0,925 g (11.—18. 3. 1930). Ferri: durchweg normal, Spf. schwarz; 
1 Trübung, ab 3 immer dickerer Bds. Ferro: 300 hellbraune Kd., 1000 schneew. Mz. ; 
ab 30 Bds. 


der Ferrosalze, in der Regel auch mit gesteigerter Stimulation verbunden. 
Frühere Versuche mit gärender Hefe (1930, S. 365) hatten eine ähnliche 
Abstufung hinsichtlich Giftwirkung ergeben; hier wurde auch bereits 
darauf hingewiesen, daß außer der Wertigkeit (Fe bzw. Fe’) noch andere 
Momente wie Hydrolysegrad und dadurch bedingte Veränderung der C,,, 
Umsetzung mit den anwesenden Phosphaten u. dgl. zu beachten sind. 

Die geprüften Salze der Ameisen-, Essig-, Oxal- und Weinsäure 
zeigen, daß dieselbe Abstufung Fe’) Fe” wie bei anorganischen Salzen 
zu sehen ist; die Kd.-Entwicklung erscheint trotz starker Stimulation 
(besonders Tartrat) weniger gehemmt als bei anorganischen Eisensalzen. 
Im übrigen ist die Wirkung je nach dem Säurerest recht verschieden: 
Azetat und Formiat erwiesen sich am giftigsten, Oxalat und besonders 
Tartrat stark stimulierend. Das ist bezüglich Oxalat verwunderlich; 
Oxalsäure, von Aspergillus normalerweise in großen Mengen erzeugt, 
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VII VI V IV III Il I 
Ferriformiat . . . . . + — — 111,3 1213 51,6 0 0 
— — 072 033 203 — _ 

Kontrolle 2,010 g (18.—25. 10. 1928). — Kd. durchweg normal; TI—I Bds. 
Ferriaztat ..... 93,5 101,2 9,3 1029 55,6 0 — 
090 073 037 122 050 — — 


Kontrolle 2,161 g (19.—26. 3. 1928). — Kd. durchweg normal, allenfalls III 
etwas spärlicher. 


D à à à 101,7 110,4 114,7 217,9 292,1 0 — 
040 026 033 106 089 — — 
Kontrolle 0,821 g (4.—11. 9. 1929). — IV wenig graubraune Kd., III schneew. Mz. 
Ferritartrat. . . . . . 101,9 99,2 99,2 117,8 1712 255,6 0 
055 067 055 072 155 165 — 


Kontrolle 1,182 g (2.—9. 1. 1929). — III wenig, II fast keine Kd., III Trübung, 
ab II Bds. 


Ferroformiat . . . . . — — 109,1 120,6 134,1 0 0 
— — 041 006 052 — — 
Kontrolle 2,010 g (18.—25. 10. 1928). — III wenig Kd., Spf. graubraun; III 
Trübung, ab II Bds. 


Ferrooxalat . . . . . 95,5 98,7 100,7 117,0 135,7 112,5 59,3 
032 042 036 051 040 053 051 
Kontrolle 0,890 g (11.—18. 5. 1928). — Durchweg normal. 
Ferrotartrat. . . . . . 107,3 94,0 101,4 139,2 212,3 325,0 0 
017 022 023 089 063 016 — 


Kontrolle 1,182 g (2.—9. 1. 1929). — Durchweg normal, Spf. schwarzbraun; 
III Trübung, II—I Bds. 


eignet sich schlecht als C-Quelle und gilt als giftig. Von Weinsäure 
ist bekannt, daß sie das Wachstum begünstigt, schon RAULIN hat sie 
in sein „milieu type“ neben Rohrzucker aufgenommen. In erster Linie 
ist wohl die dadurch erzielte und vom Pilz bevorzugte schwach saure 
Reaktion maßgebend, doch scheint Tartrat an sich günstigen Einfluß 
zu haben. Diesen Fragen, die einerseits mit der Konfiguration organischer 
Verbindungen, andererseits mit lyotropen Salzwirkungen eng zusammen- 
hängen, wurde vorerst nicht weiter nachgegangen, dazu sind auch die 
einfacher gebauten Alkalisalze besser geeignet. In enger gestaffelten 


1 3 10 30 100 300 1000 
i-Formiat ..... 104 123 124 105 0 0 0 
o-Formiat ..... 131 151 194 258 95 0 0 


Kontrolle 0,702 g (26. 2.—5. 3. 1930). — i: durchweg normal, Spf. schwarz; 
‘ab 10 Bds. — o: durchweg reichlich Kd., Spf. schwarz, auf 100 graubraun. 


i-Tartrat. . . . . . 104 123 178 203 257 392 299 
o-Tartrat. . . . . . 102 152 229 293 376 459 389 


Kontrolle 0,696 g (8.—14. 3. 1930). — i: 300 schneew. Mz., 1000 zahlreiche hell- 
graue Kd. ; 3 Trübung, ab 10 Bds. — o: 100 schneew. Mz., 300—1000 schwarze Kd.; 
3 Trübung, ab 10 Bds. 
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Versuchen stimulierten die Tartrate noch stärker als in den Haupt- 
reihen. Die Überlegenheit der Ferrosalze kommt wieder durchweg zum 
Vorschein, ebenso, daß Kd. noch auf den höchsten Konzentrationen 
gebildet wurden. 


Qualitative Prüfung mit Ferrozyankalium-HCl und mit Rhodan sowie mit 
Ferrizyankalium zeigte, daß die Lösungen von Anfang an nicht frei von der anderen 
Wertigkeitsstufe waren; Ferrosalze enthielten Ferri-, Ferrisalze Ferroionen, oft in 
(schätzungsweise) erheblichen Mengen. Erneute Proben am Schluß der Versuche, 
kolorimetrisch mit Lösungen bekannten Gehalts verglichen, deuteten darauf hin, 
daß der Fe’"-Gehalt von Ferrosalzen (wohl infolge Oxydation durch den Luft- 
sauerstoff) ein wenig, erheblich stärker dagegen der Fe’-Gehalt von Ferrisalzen zu- | 
pre hatte. Diese Reduktion mag zum Teil durch die Aldehydgruppen des 

raubenzuckers in der Nährlösung bedingt sein, in der Hauptsache ist sie aber wohl 
auf den Stoffwechsel des Pilzes selbst mit seiner weitgehend anaeroben Atmung 
zurückzuführen, um so mehr als ähnliche biologische Reduktionen für gärende 
Hefe mit ihren stark reduktiven Eigenschaften bekannt sind, worüber bei früherer 
Gelegenheit (19303) berichtet wurde. Dabei war auch beobachtet und erörtert 
worden (8. 157/59), daß sich Hefeansätze mit gelbem bzw. rotem Blutlaugensalz 
nach Blaugrün und schließlich intensiv dunkelblau verfärben, unter Bildung eines 
blauen Niederschlags. Dasselbe, nur in abgeschwächtem Maß, war auch beiAspergillus- 
Kulturen der Fall (vgl. Notizen über Aussehen der Lösungen). Auf Ferrizyankalium 
schien dabei die Verfärbung noch intensiver zu sein als auf Ferrozyankalium, was 
dem analytisch erschlossenen Verhalten von Ferri- und Ferrosalzen entsprechen 
würde, durch genauere Untersuchungen aber, wie diese ganze Frage biologischer 
Reduktionen, noch sicherzustellen sein wird. Jedenfalls muß man wohl annehmen. 
daß die komplexe Bindung des Eisenzyanions gesprengt wird, unter Oxydation bzw. 
Reduktion der frei werdenden Ferro- bzw. Ferriionen, so daß sich in Reaktion mit 
dem restlichen Blutlaugensalz die entsprechenden blauen Farbstoffe Berlinerblau 


Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 
Ferrizyankalium, K,[Fe(CN),] (329,19). 26. 6.—3. 7. 1928. 


0,736g 98,8 95,2 69,3 24,7 110 Spur 0 0 0 
+ 059 020 025 028 053 017 — -— u 
Ferrozyankalium, K,[Fe(CN),]-3 aq (422,34). 5.—12. 7. 1928. 
1,871g 98,6 93,9 684 Spur Spur Spur 0 0 0 
+ 062 046 041 046 — — — — = oe 
Zyankalium, KCN (65,11). 21.—28. 9. 1929. 
1,054g 98,6 105,8 99,4 93,1 91,5 87,2 0 0 0 
+ 037 022 045 085 048 028 042 momen eo = 
Zyannatrium, NaCN (49,01). 21.—28. 9. 1929. 
0,858 96,3 99,5 944 97,9 102,0 89,2 0 0 0 


8 
+ 058 053 035 047 037 015 037 — — 


Rhodankalium, KSCN (97,18). 27. 10.—3. 11. 1932. 
0,888g 99,2 1080 99,4 985 91,8 87,4 67,1 20,3 Spur 
+ 032 008 041 026 052 040 064 015 024 m 

Ferrizyan: durchweg normal sporulierend; Lösungen VI grünlich, V blaugrün, 
IV blau, ab III olivgrün, undurchsichtig. — Ferrozyan: VII wenige hellbraune 
Kd., VI ganz vereinzelt schwarze Kd.; ab V Lösungen anfangs gelblich, später 
gelbgrün. — KCN, NaCN: durchweg sehr reichlich Kd., Spf. schwarz. — Rhodan: 
bis III normal, II einzelne stark gefaltete schneew. Mz.-Inseln. 














654 Karl Pirschle: Weitere Untersuchungen über die vergleichsweise Wirkung 


bzw. Turnbullsblau (die übrigens infolge Wechsel der Oxydationsstufe miteinander 
identisch und beide Ferriferrozyanid sind, vgl. SCHLENCK-BERGMANN, Bd. 1, S. 365) 
bilden können. - 

Abgesehen von der Bläuung der Lösungen fallen die beiden Blut- 
laugensalze noch durch ihre erstaunliche Giftwirkung auf, die knapp an 
Ag — im vorliegenden Rahmen das giftigste Element — herankommt. 
Konzentration VII (m/1000000) hemmt bereits das Wachstum, doch 
keimen die Sporen merkwürdigerweise noch einige Zehnerpotenzen weiter 
aus und bilden ein wenig Myzel. Im Gegensatz zu den anderen Eisen- 
salzen ist hier die Ferroverbindung (gelbes Blutlaugensalz) noch etwas 
giftiger als die Ferriverbindung (rotes Blutlaugensalz), was ein enger 


0,001 0,003 0,01 0,03 0, 0,3 1 3 
Ferrizyankalium . . 103 96 74 50 34 21 13 Spur 
Ferrozyankalium . . 98 82 63 55 Spur Spur Spur 0 


Kontrolle 1,383 g (25. 3.—1. 4. 1930). — Soweit Wachstum, durchweg normal, 
allenfalls Ferrozyan ab 0,01 weniger Kd.; Lösungen in höheren Konz. anfangs 
gelblich, am Schluß: Ferrozyan gelbgrün; Ferrizyan 0,1 grünlich, 0,3 blaugrün, 
1 grünstichig blau, ab 3 olivbraun. 


gestaffelter Versuch bestätigte. Man könnte vermuten, daß die aus 
der komplexen Bindung herausgespaltenen CN-Ionen die starke Gift- 
wirkung bedingen. Deswegen wurden KCN und NaCN untersucht, beide 
sind bedeutend weniger wirksam; der Unterschied macht mehrere 
Zehnerpotenzen aus, ist also jedenfalls größer, als (bei gleichmolaren 
Mengen) dem 6fach höheren Gehalt der Blutlaugensalze entspräche. 
Rhodan erwies sich noch weniger wirksam, wenn es auch von V ab in 
zunehmendem Maße hemmt (auf II keine Kd.); auf dieses im Hinblick 
auf lyotrope Einflüsse bedeutungsvolle und viel untersuchte Ion wird 
noch zurückzukommen sein („phyletisches Anionenphänomen‘, Boas). 

Ohne auf die umfangreiche Literatur über Eisen und Pflanze, Eignung von 
Eisensalzen in verschiedener Form und bei verschiedenem py usw. einzugehen 
(vgl. etwa ScHRoPP), sei hier nur bemerkt, daß Eisenzyanverbindungen gelegentlich 
als günstige Fe- Quellen bezeichnet werden ; so Ferrozyankalium und Ferriferrozyanid 
von DEUBER (1926a) für Soja und Spirodela bei schwach saurer Reaktion, Fe(OH), 
(CN),Na, von WEBSTER (vgl. Hopkıns 1930) für Bakterien usw. Auch Lozw und 
Kozaı (1902) finden starke Förderung des Wachstums und der Farbstoffbildung 
bei Bac. prodigiosus durch Ferrozyankalium, während SUZUKI es als Fe- Quelle 
für höhere Pflanzen nicht geeignet hält; wie schon Knop, der Ergrünen chlorotischer 
Pflanzen durch gelbes Blutlaugensalz beobachtet hatte, wird Blaufärbung der Wurzeln 
infolge Bildung von Berlinerblau angegeben. — Die Bedeutung des Fe für die 
Chlorophyllbildung bleibt trotz der mangelnden Proportionalität (,,aktives Eisen“, 
vgl. neuerdings OsERKowsKy) wohl nach wie vor aufrecht, um so mehr als DEUBER 
(1926b) die Behauptung von PoLacor und Oppo, daß das Mg-Salz der Pyrrol- 
karbonsäure das Fe bei der Chlorophyllbildung ersetzen könne, nicht zu bestätigen 
vermag (vgl. neuerdings Poraccı, 1935). 

Verglichen mit Fe ist die Giftwirkung von Co — und ebenso Ni — 
zweifellos größer ; m/100 Lösungen (III) hemmen das Wachstum bereits 
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23. Kobalt, Co (Atomgew. 58,97; Atomnummer 27). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 


Kobaltchlorid, CoCl,-6 aq (237,99, wasserfrei 129,89). 14.—21. 6. 1928. 
0,728 g 102,2 103,4 105,1 109,2 1249 110,0 31,0 0 — 
+ 017 003 021 049 022 053 023 041 — — 
Kobaltnitrat, Co(NO,),-6aq (291,08, wasserfrei 182,98). 25. 5.—1. 6. 1928. 
0,707 g 95,0 95,6 110,2 122,8 1146 103,5 87,7 0 — 
+ 072 063 018 007 038 063 072 034 — -- 
Kobaltsulfat, CoSO,-7 aq (281,15, wasserfrei 155,04). 15.—22. 5. 1928. 
0,885 g 96,6 97,5 98,8 104,0 112,4 9,3 50,1 0 — 
+ 063 056 014 026 059 015 026 040 — — 
Chlorid: IV wenig Kd.; III einzelne bräunliche Mz.-Stücke. — Nitrat: IV Mz. 
rötlich; III einzelne Mz.-Stiioke, Kd. sehr spärlich. — Sulfat: IV löcherige braune 
Pilzdecken; IILeinzelne rosa Mz.-Stücke, fast keine Kd. — Azetat: VI 100,1; V 109,8; 
IV 131,8; III 64,7; II 0, Bds.; IV—III keine Kd., Mz. unterseits rosa. — Karbonat: 
V 106,4; IV 117,1; III 97,1, etwas Bds.; II 0, Bds.; Kd. durchweg normal, allenfalls 
III etwas weniger. 
Anfangs-pz: 10 mg Co als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat bzw. 
4,3 4,3 4,3 4,9 5,2; 100 mg bzw. 4,2 4,2 4,1 5,3 5,9; 1000 mg bzw. 3,6 3,6 3,8 5,0 6,3. 


merklich. Stimulation machte sich bemerkbar, doch in viel geringerem 
Ausmaß als etwa RicHARDS, Ono, BUTKEWITSCH und ORLOW angeben. 
Nach STEINBERG ist es nur giftig, stimulierende Effekte beruhen auf 
Verunreinigungen durch Fe und Zn; auch MoKRAGNATZ findet keine 
Wachstumsförderung. Wie alle Schwermetalle wird natürlich auch Co 
durch Absorbentien entgiftet (MORTENSEN). — Ein enger gestaffelter 


0,3 1 3 10 30 100 300 1000 
Chlorid . . 114 109 98 74 54 28 0 0 
Nitrat . . . 121 .119 121 103 107 86 0 0 
Sulfat . . . 101 114 91 93 82 38 Spur 0 
Karbonat . 106 112 104 115 115 66 30 0 


Kontrolle 0,927 g (6.—14. 5. 1930). — Bei allen Salzen: 30 wenig, 100 gar 
keine Kd. 


Versuch bestätigte im wesentlichen das Ergebnis der Hauptreihen; 
auch hinsichtlich Hemmung der Kd.-Entwicklung auf höheren Kon- 
zentrationen, die nicht mehr stimulierten. Wenn hier die Pilzdecken, 
besonders auf der Unterseite, rosa bis bräunlich gefärbt waren, so deutet 
das auf intensive Speicherung, wie sie wohl auch bei anderen Elementen 
erfolgte, ohne schon äußerlich sichtbar zu sein. Vorerst mußten diese 
Fragen, wie überhaupt die analytische Durcharbeitung mancher anderer 
Beobachtungen, für später zurückgestellt werden. 

Es war nicht zu erwarten, daß zwei chemisch so eng verwandte 
Elemente wie Ni und Co sich physiologisch sehr verschieden verhalten 
würden. Die Ähnlichkeit erstreckt sich bis auf Einzelheiten, z. B. Hem- 
mung der Kd.-Bildung. Stimulation ist gleichfalls erkennbar, nur scheinen 
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24. Niekel, Ni (Atomgew. 58,68; Atomnummer 28). 
Kontr. IX VI VII VI V IV III II 1 


Nickelchlorid, NiCl,-6aq (237,70, wasserfrei 129,60). 30. 5.—6. 6. 1928. 


0,743g 98,7 111,3 105,8 115,2 110,1 113,3 0 0 — 

+ 036 026 018 041 058 075 070 — -- — 
Nickelnitrat, Ni(NO,),-6aq (290,79, wasserfrei 182,69). 3.—10. 5. 1928. 

0,884g 98,1 95,3 96,3 103,6 111,3 119,3 0 0 — 


+ 020 003 019 007 008 060 038 — — — 


Nickelsulfat, NiSO, -7 aq (280,86, wasserfrei 154,75). 1.—8. 11. 1929. 
0,832g 102,0 101,3 96,2 126,4 139,5 127,9 25,1 0 — 
+ 048 062 039 033 122 094 089 069 — u 
Chlorid: IV noch reichlich Kd. — Nitrat: IV Kd. spärlich. — Sulfat: IV einzelne 
Kd., III keine Sporen. — Azetat: VI 100,6; V 104,0; IV 125,0, wenig Kd.; III 138,3, 
fast keine Kd.; II 0, Bds. — Karbonat: VI 102,8; V 122,2; IV 116,5, wenig Kd.; 
III 70,1, schneew. Mz.; II Spur, Bds. 
Anfangs-px : 10 mg Ni als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat bzw. 4,2 
3,9 4,5 5,1 5,1; 100 mg bzw. 4,3 3,9 4,4 5,3 5,7; 1000 mg bzw. 3,6 3,4 3,9 5,4 5,4. 


mit Ni größere Mengen zum Optimum nötig zu sein als mit Co, dafür 
ist aber die Wachstumsförderung im Ausmaß gesteigert. Die Zahlen 
schwanken noch zu sehr, als daß sich darüber genügend sichere Aus- 
sagen machen ließen (ein enger gestaffelter Versuch ergab z.B. mit 
Nitrat ungewöhnlich hohe Werte). Ebenso ist der Unterschied hin- 


0,3 1 3 10 30 100 300 1000 
Chlorid . . 111 111 118 122 135 18 0 0 
Nitrat . . . 105 108 140 179 195 Spur 0 0 
Sulfat . . . 96 98 115 145 136 27 0 0 
Karbonat . 96 98 114 160 195 160 43 31 


Kontrolle 0,934 g (8.—16. 5. 1930). — Chlorid, Nitrat, Sulfat ab 30 schneew. Mz. ; 
Karbonat 300 wenig, 1000 fast keine Kd. 


sichtlich Giftwirkung gering, doch scheint (stärkere Wachstums- 
hemmung auf III bzw. 100) Ni giftiger zu sein als Co, wie es auch in 
früheren Versuchen (1930, S. 363) an Gerstenkeimlingen und gärender 
Hefe beobachtet worden war. Identisch ist die physiologische Wirkung 
der beiden Elemente keinesfalls; einen Hinweis für das Verständnis 
solcher verschiedener Wirkung unter verschiedenen Bedingungen mag 
bieten, daß Co und Ni (und ebenso andere Schwermetalle, wie Fe, Cu, Mn) 
für sich und im Zusammenwirken mit verschiedenen organischen Komplex- 
bildnern in autoxydable Systeme in sehr verschiedenem Ausmaß kata- 
lysierend eingreifen (vgl. LANGENBECK, S. 15/16). 


In der Literatur sind die Ansichten, ob Ni oder Co giftiger ist, widersprechend ; 
es fehlen noch eingehende und speziell darauf abgestellte Untersuchungen. Stärkere 
Giftwirkung von Ni geben z. B. an: MATHEWS (Fundulus-Eier), McGvıGan (Malz- 
diastase), Hocs ( Bact. coli, Spirogyra), BOESEKEN und WATERMAN (Penicillium), Kiss 
(Hefe), Iwanorr (Schimmelpilze; mit Asparagin als N- Quelle Ni sogar giftiger als Cu), 
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CLARK (Sporenkeimung von Schimmelpilzen), HASELHOFF (starke Giftwirkung auf 
Mais, Pferdebohne) usw. Andererseits wird Co als giftiger bezeichnet von BoKoRNY 
(Hefe), Nakamura (Topfkulturen von Gerste, Erbse, Brassica, Allium), JacoBY 
und SHımızu (Sojaurease), KROENIG und PAUL, LUMIkRE und CHEVROTIER, E1sex- 
BERG, Horcukiss (Bakterien), PuLst, Tauts (Penicillium) usw. Nach neuesten 
Versuchen von ScHRoPP und SCHARRER mit verschiedenen Kulturpflanzen ist 
durchweg Co giftiger, doch die Empfindlichkeit gegen beide Elemente je nach 
Pflanze verschieden. Für Aspergillus hatte RıcHarps mit Ni intensivere Stimulation 
gefunden als mit Co, MoxraGnatz findet nur mit Ni Förderung, NIETHAMMER 
auch mit Ninur Giftwirkung. Über Nachweis und Verbreitung unterrichten umfang- 
reiche Studien von BERTRAND und MOKRAGNATZ, nach denen in pflanzlichen 
und tierischen Objekten beide Elemente fast immer zu finden sind, doch tritt 
mengenmäßig Co gegen Ni stark zurück, was auch seiner Verbreitung in der Erdrinde 
entsprechen würde. 


g) Ruthenium, Osmium, Palladium, Platin. 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 


25. Ruthenium, Ru (Atomgew. 101,7; Atomnummer 44). 
Rutheniumchlorid, RuCl, (208,1). 27. 8.—3. 9. 1929. 
1,330g 95,1 101,1 95,3 96,8 91,9 77,9 67,8 -- -- 
+ 028 011 015 037 034 050 020 006 -- -- 
26. Osmium, Os (Atomgew. 190,9; Atomnummer 76). 
Osmiumchlorid, OsCl, (297,3). 27.8.—3. 9. 1929. 
1,257 g 1026 99,8 9,8 101,7 1026 96,5 79,3 — — 
+ 026 029 045 050 023 059 010 014 — = 
27. Palladium, Pd (Atomgew. 106,7; Atomnummer 46). 
Palladiumchlorür, PdCl,-2 aq (213,6). 27. 11.—4. 12. 1929. 
1,542g 946 98 984 88,4 0 0 0 — = 
+ 013 071 020 024 042 — — — ane = 
28. Platin, Pt (Atomgew. 195,2; Atomnummer 78). 
Platinchlerid, H,PtCl, (518,0). 12.—19. 4. 1929. 


0,761g 105,3 101,6 105,1 101,6 23,1 0 0 — — 
‚022 031 045 082 007 037 — — — — 


Ruthenium: bis IV normal; III schneew. Mz., unterseits braun, keine Sporen. — 
Osmium: bis TV normal; III Kd. sehr vereinzelt. — Palladium: durchweg normal, 
Spf. grauschwarz. — Platin: bis VI normal; V wenig Mz., schneeweiß, keine Sporen. 


Auf Rhodium und Iridium mußte wegen des hohen Preises der Prä- 
parate verzichtet werden, und auch von den anderen Elementen stand — 
wie bei Gold — nur je ein Salz zur Verfügung, wobei überdies noch die 
große Neigung zu Komplexbildungen sowie verschiedene Bindungsart 
und Wertigkeit hinzukommen. Die Verhältnisse entbehren also noch 
der wünschenswerten Sicherheit, und es lassen sich vorerst keine präzisen 
Aussagen über vergleichsweise Wirkungen machen. An sich wäre das 
gegenseitige Verhalten, wie es sich aus den vorliegenden Versuchen 
ergibt, nicht uninteressant, besonders wenn man noch (vgl. umstehenden 
Ausschnitt aus dem Periodischen System) Fe, Co, Ni mit hinzunimmt. 


Planta Bd. 24. 44 
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Mn Fe Co Ni Cu 
Ma Ru Rh Pd Ag 
Re Os Ir Pt Au 


Es ergäben sich dann innerhalb der VIII. Gruppe folgende Parallelen: 
Ni ist zweifellos erheblich giftiger als Fe; ebenso Pd gegenüber Ru, 
und Pt gegenüber Os; und in vertikaler Richtung ist Pd giftiger als Pt 
(vgl. ebenso Ag gegenüber Au!), und gleichermaßen Ru anscheinend 
etwas giftiger als Os. Wenn diese Beziehungen zutreffen und im Atombau 
ursächlich begründet sind, dann müßten sich die beiden hier nicht ge- 
prüften Elemente Rhodium und Iridium etwa wie folgt verhalten: 
Rh müßte erheblich giftiger sein als Co, weiterhin giftiger als Ru und Ir, 
und etwas weniger giftig als Pd; und Ir müßte giftiger sein als Os, doch 
weniger giftig als Rh und Pt. Solche Voraussagen mögen gewagt er- 
scheinen, gleichzeitig aber einen Prüfstein darstellen, ob Bestrebungen, 
wie sie hier gepflegt werden, von dieser Seite her sinnvoll sind. Vorerst 
war es nicht möglich, weitere Studien innerhalb dieser Gruppe anzustellen, 
verschiedene Doppelsalze (mit K, NH, usw.) dürften dabei gute 
Dienste tun. 

In der pflanzenphysiologischen Literatur sind Angaben über diese Gruppe 
der Platinmetalle spärlich und noch weniger läßt sich über vergleichsweise Wirkung 
entnehmen. Nach BoOESEKEN und WATERMANN scheint für Penicillium zu gelten: 
Ir giftiger als Os und ebenso Pd/Rh und Pd/Pt, was zu den vorliegenden Erwägungen 
gut passen würde; nicht dagegen, daß Au giftiger ist als Pt, wie aber auch BEHRING, 
FELDT u. a. die bakterizide Wirkung von Pt- und Pd-Salzen als gering bezeichnen 
und schon RAULIN für Aspergillus Platinchlorid wenig giftig (erst 1 : 8000) ge- 
funden hatte. An höheren Pflanzen beobachtet BRENCHLEY (1934) neuerdings starke 
Giftwirkung mit PdCl, (und keine Stimulation), doch fehlt, da sie nicht untersucht 
wurden, ein Vergleich mit den anderen Metallen dieser Gruppe. Sonst seien noch 
genannt EısEnBErG (Bakterien), der Pt giftiger als Au findet; SCARTH (Spirogyra), 
der gleichfalls Pt giftiger findet als Au, und Ag giftiger als Ru; BURSTROEM (T'illetia- 
Sporen) gibt größere Giftwirkung an mit Pd gegenüber Pt, mit Pd gegenüber Ru, 
dagegen auch mit Ru gegenüber Pt usw. Jedenfalls wirken die Elemente dieser 
Gruppe einschließlich Silber und Gold keineswegs einheitlich, sondern sehr ver- 
schieden, wobei die hier diskutierte, an Fe, Co und Ni anknüpfende Abstufung 
mit manchen Angaben aus der Literatur übereinstimmt. Abweichungen, wie über- 
haupt das physiologische Verhalten der Platinmetalle untereinander und in bezug 
auf die Eisengruppe und andere Verwandte, müßten durch eingehendere Unter- 
suchungen noch klargestellt werden. 


h) Mangan. 
29. Mangan, Mn (Atomgew. 54,93; Atomnummer 25). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Manganchlorid, MnCl,-4aq (197,91, wasserfrei 125,85). 3.—10. 4. 1928. 
0,603g 105,6 105,8 101,0 105,8 107,6 110,6 146,8 329,0 0 
+ 009 022 024 034 078 053 047 083 132 — 
Mangannitrat, Mn(NO,),:6 aq (287,04, wasserfrei 178,94). 27. 3.—3. 4. 1928. 


0,973g 95,3 106,9 104,1 1094 106,3 117,7 145,1 221,5 0 
+017 022 026 032 044 017 041 035 064 — 
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Kontr. IX VIII VII VI Vv IV III II I 


Mangansulfat, MnSO,-5 aq (241,08, wasserfrei 151,00). 11.—18. 4. 1928. 
0,611g 99,2 105,9 100,8 104,8 112,6 121,8 324,2 826,7 753,7 
+042 026 024 036 051 030 044 137 339 171 

Kaliummanganat, K,MnO, (197,13). 2.—9. 8. 1928. 
1,656g 103,9 106,8 109,4 112,0 117,9 1139 32,0 0 — 
+ 031 051 022 052 036 053 118 004 = — 
Kaliumpermanganat, KMnO, (158,03). 10.—17. 7. 1928. 


2498 96,7 945 926 86,5 79,9 805 20,1 0 _ 
+113 096 084 082 056 111 051 014 — — 
Chlorid: durchweg reichlich Kd., Spf. schwarz. — Nitrat: II Kd. etwas spär- 
licher. — Sulfat: II wenig gelbliche Kd.; I keine Kd., Mz. unterseits rosa. — 
Azetat: V 100,5; IV 106,8; III 63,7; IL 0; Kd. durchweg normal. — Karbonat: V 102,6; 
IV 101,5; III 60,8; II 37,0, Bds.; I 0, Bds.; Kd. durchweg normal. — Manganat, 
Permanganat: Kd. durchweg normal, Spf. schwarzbraun bis schwarz. 
Anfangs- und (End-)pax : 30 mg Mn als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Azetat, Karbonat 
bzw. 4,2 (1,8) 4,2 (1,6) 4,2 (1,7) 4,9 (1,8) 5,4 (1,9); 300 mg bzw. 4,1 (1,8) 4,0 (1,6) 
3,9 (1,8) 4,7 (4,6) 5,7 (3,3); 3000 mg bzw. 3,6 (2,4) 2,5 (2,3) 3,4 (1,8) 5,3 (5,3) 6,3 (4,4). 


Verglichen mit Fe ist Mn zweifellos weniger giftig; besonders von 
Sulfat werden große Mengen vertragen, wie schon GOESSL gezeigt hat, 
daß Aspergillus noch auf 25% Mangansulfat wächst, was etwa Konz. I 
entspricht. Die stimulierende Wirkung ist stark, doch schwanken die 
Werte mehr als sonst (große mittlere Fehler!) und lassen sich in diesem 
Ausmaß nicht immer reproduzieren. So wurden z.B. mit Nitrat in 
anderen Versuchen Wachstumssteigerungen bis 900% erhalten, während 
ein enger gestaffelter Versuch für Chlorid und Sulfat bedeutend niedrigere 


10 30 100 300 1000 3000 


ee Ai Bag Sr 92 9 97 125 151 Spur 
DR: 5 ee Te Die 106 145 166 198 237 0 
ao... 8 Se JM 93 97 104 158 196 261 
ar Un RR: 93 94 57 36 15 0 
De so ede eae 97 98 77 0 0 0 


Kontrolle 1,856 g(2.—9. 4. 1930).— Durchweg normal sporulierend, reichlich Kd., 
Spf. schwarzbraun. 


Zahlen ergab. Die in den Hauptreihen deutliche Abstufung Sulfat » Chlo- 
rid >Nitrat kommt hier nur hinsichtlich der Giftwirkung zum Vor- 
schein. Erstaunlich ist wieder, daß Karbonat und Azetat nicht stimu- 
lieren ; ferner wiederholte sich, sehr im Gegensatz zu anderen das Wachs- 
tum fördernde Elementeri, wie Zn, Be, Al, Rb, Cs usw., daß die Kd.- 
Entwicklung auch auf den höchsten Konzentrationen kaum oder gar 
nicht beeinträchtigt wird. — Manganat und noch mehr Permanganat 
sind giftiger als die geprüften Manganosalze. Dabei ist natürlich die 
oxydierende Wirkung des Permanganats zu beachten, die sich schon 
in der Nährlösung (Zucker!) auswirkt; die anfangs rosa Färbung von 
44* 
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Lösung III verschwand innerhalb weniger Stunden unter Abscheidung 
von Braunstein. Gegenüber Perchlorat, mit dem es sich isomorph ver- 
treten kann (Verwandtschaft zwischen siebenwertigem Mn und den ent- 
sprechenden Halogensäuren), ist Permanganat erheblich giftiger. — 
Von den erst in neuerer Zeit durch Noppack und TACKkE entdeckten 
„Ekamanganen“ Ma (Masurium) und Re (Rhenium) standen Präparate 
nicht zur Verfügung, so daß die Frage offen bleiben muß, ob sie, in Form 
vergleichbarer Verbindungen, der Abstufung ihrer beiderseitigen Ver- 
wandten, also Fe) Ru< Os oder eher Cr{ Mo >W parallel gehen. 


Für Aspergillus ist Mn nach BERTRAND und JAVILLIER unentbehrlich; nicht 
nur für die Konidienbildung — ohne Mn bleiben die Pilzdecken, auch bei Anwesen- 
heit von Fe und Zn steril, was SAUTON für Aspergillus fumigatus bestätigt —, 
sondern überhaupt für das Wachstum, schon kleinste Mengen sind wirksam, 
1 : 100000000 verdoppelte die Ernte und sogar 1 : 10000000000 machte sich noch 
fördernd bemerkbar. Demgegenüber geben andere Autoren, wie RICHARDS, GOESSL, 
Reese zwar Stimulation an, doch in relativ geringem Ausmaß, zum Teil schwächer 
als mit Zn; Lozw und Sawa stellen Wachstumsförderung bei Pilzen überhaupt 
in Abrede; Iwanorr findet nur (geringe) Giftwirkung. Unentbehrlichkeit für Asper- 
gillus niger kann jedenfalls RENNERFELT neuerdings nicht bestätigen, auch die 
vorliegenden Versuche sprechen nicht dafür und ebensowenig, ohne daß dieses Ele- 
ment allerdings besonders behandelt worden wäre, die Versuche von STEINBERG, 
BORTELS, ROBERG in besonders gereinigten Nährlösungen. 

Im übrigen sei bezüglich der umfangreichen Mn-Literatur auf VAGELER, BRENCH- 
LEY (1927) und BoREScH verwiesen und nur erwähnt, daß es auch für höhere Pflanzen 
mehrfach als unentbehrlich bezeichnet wird (McHarcvz, BisHoP, SAMUEL und 
PıPER, JOHNSTON und FisHER, SCHREINER und Dawson, MILLER, GILBERT- und 
McLean; für Lemna Hopkins, MCHARGUE und CALFEE, neuerdings auch CLARK 
und FLy, die zunächst dagegen waren); Maz£, Haas und REED, HoAGLAND (vgl. 
SCHROPP und SCHARRER) setzen es in Nährlösung als wesentliche Ergänzung zu. 
Ferner liegen zahlreiche Beobachtungen darüber vor, daß Mn-Mangel krankhafte 
Ausfall heinungen an verschiedenen Pflanzen verursacht, so ,,Chlorose“‘ trotz 
Gegenwart von Fe (doch wurde auch Förderung echter Eisenchlorose durch Mn 
beschrieben). Besondere Aufmerksamkeit hat die Heilung der ,,grey spek disease“ 
oder Dörrfleckenkrankheit durch Mn gefunden (Hupıc, SAMUEL und PIPER u. a.), 
wobei aber nicht nur der Mn-Gehalt des Bodens schlechthin und natürlich die Mn- 
Aufnahme durch die Pflanze entscheidet, sondern wohl noch andere Faktoren mit- 
spielen (LUNDEGARDH); vgl. hierzu und auch sonst Fortschr. Bot.2, 165; 3,115; 4,197. 





+) Chrom, Molybdän, Wolfram, Uran. 
30. Chrom, Cr (Atomgew. 52,01; Atomnummer 24). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Chromchlorid, CrCl,-10 aq? (338,55, wasserfrei 158,39) 7.—14. 9. 1928. 


0,847g 985 99,3 92,4 1015 105,1 132,2 9,1 0 — 
+031 031 022 014 014 028 022 014 — — 


Chromnitrat, Cr(NO,),-9 aq (400,18, wasserfrei 238,04) 5.—12. 9. 1928. 


1,457g 103,0 95,0 944 99,9 95,1 89,0 0 0 — 
+095 045 038 059 034 028 048 — — — 


1 Grünes Chromchlorid, nicht die in Wasser unlôslichen violetten Schuppen 
des chrom. sesquichl. sublim. 
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Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 


Chromsulfat, Cr,(SQ,)s-15 aq (662,47, wasserfrei 392,23) 14.—21. 8. 1928. 
1,384g 107,3 984 96,5 1065 1074 932 597 0 4 


+ 036 132 099 115 052 041 031 031 — — 
Natriumchromat, Na,CrO, -10 aq (342,21, wasserfrei 162,01) 19.—26. 6. 1929. 

0,789 g 99,9 103,7 98,0 102,4 97,9 78,8 0 0 _ 
+ 022 028 011 005 004 024 033 —- — — 

Kaliumchromat, K,CrO, (194,21). 28. 6.—5. 7. 1928. 

0,883g 102,5 102,7 105,0 105,9 94,9 60,0 0 0 os 
+ 044 074 031 054 056 059 024 — — — 
Natriumbichromat, Na,Cr,0,-2 aq (298,05, wasserfrei 262,02). 18.—25. 10. 1932. 

1,074 g — — — 98,0 99,4 87,6 0 — — 
+ 025 — — — 021 091 096 — — — 

Kaliumbichromat, K,Cr,0, (294,22). 18.—25. 10. 1932. 

1,074 g _ — 101,1 99,0 96,8 0 — — 

+ 025 - — — 059 097 061 — — 


Chlorid, Nitrat: durchweg normal, allenfalls höchste Konz. etwas weniger Kd. — 
Sulfat: bis IV normal, III schneew. Mz. — Chromate: Kd.-Entwicklung durchweg 
normal. — Bichromate: ebenso; Lösungen anfangs VI fast farblos, V blaßgelb, 
IV hellgelb, III intensiv orangegelb; am Ende VI farblos, V zart hellgrün, IV grün- 
lich lila, III unverändert. 

Anfangs- pr: 10 mg Cr als Chlorid, Nitrat, Sulfat resp. 3,4 3,3 3,5; 100 mg resp. 
3,1 2,9 3,4; 1000 mg resp. 2,1 1,9 2,8; Kontrolle 3,5. 


Die Giftwirkung der Chromsalze ist merklich größer als von Fe 
oder gar Mn, sie übertrifft Co, bleibt aber gegen Ni etwas zurück. In 
der Größenordnunr stimmen die Zahlen mit Angaben von BOESEKEN 
und WATERMANN für Penicillium: 0,009% Chromsulfat noch gutes 
Wachstum, 0,05% Hemmung, 0,25% kein Wachstum mehr. HÉBERT 
findet für Aspergillus 0,025>—1% wirkungslos; Hefe, Diastase, Emulsin 
werden ab 0,1% geschädigt, doch nur durch die infolge Salzhydrolyse ent- 
stehenden Säureionen. Nach Kornic ist Cr’ weniger giftig als Cr’, was 
gut zur parallelen Abstufung Fe’/Fe'” passen würde. — Stimulation, 
wie sie NIETHAMMER mit kleinen Mengen beschreibt, war nicht zu sehen. 
Der einzige Wert auf Chlorid III ist zweifelhaft, um so mehr als er in 
ergänzenden Versuchen nicht zum Vorschein kam. Im übrigen stimmen 


1 3 10 30 100 300 1000 
Gag. : tu. 104 105 108 108 Spur 0 0 
I | 97 92 89 56 0 0 0 
DT os dates 99 97 94 92 80 54 0 


Kontrolle 1,669 g (5.—13. 6. 1930). — Chlorid, Nitrat: 30 wenig hellbraune Kd. ; 
Sulfat: 100 wenig, 300 gar keine Kd. 


die Zahlen gut, auch zeigt sich wieder, wie in den Hauptreihen, eine deut- 
liche Abstufung Sulfat >Chlorid > Nitrat (dieses am giftigsten), ferner 
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Hemmung der Kd.-Bildung auf den höchsten Konzentrationen, be- 
sonders mit Sulfat. — Bichromate sind nach Angaben verschiedener 
Autoren giftiger als Chromate, und beide giftiger als Chromisalze: EISEN- 
BERG (Bakterien), CLARK (Sporenkeimung von Schimmelpilzen), Courın 
(1901, Weizenkeimlinge), Bokorny (Algen, Infusorien). In den vorliegen- 
den Versuchen war der Unterschied zwischen CrO, und Cr,O, unklar, 
allenfalls bestätigt sich, daß beide etwas giftiger sind als die Chromisalze. 
Wie früher mit Hefe (1930a, S. 159), wurde auch hier in den Bichromat- 
lösungen (nicht dagegen mit Chromat) Verfärbung nach Grün be- 
obachtet, wohl als Reduktion des Cr,O, zu Cr’ anzusprechen. In neuesten 
Wasserkulturversuchen von SCHARRER und ScHRorP (1935) mit ver- 
schiedenen Kulturpflanzen kommt die erheblich stärkere Giftwirkung 
von Chromat (das nicht stimuliert) gegenüber Chromisalz (mit dem in 
kleinen Mengen Wachstumsförderung beobachtet wurde) deutlich zum 
Vorschein; Ersatz von Fe durch Cr, wie gelegentlich behauptet wurde, 
ließ sich nicht bestätigen. 

Sonst liegt hinsichtlich der Wirkung von Cr auf höhere Pflanzen wenig vor 
(vgl. Lozwne). Schon Kor hat es in Wasserkulturen geprüft; ausgedehnte Studien 
stellte dann KoEnıe an, der Chromeisenstein wachstumsfördernd findet, was aber 
PFEIFFER, SIMMERMACHER und RIPPEL nicht bestätigen können. Fördernde Wirkung 
von Kaliumbichromat 1 : 1000000 auf Bakterien beschreibt FRE». Für Des- 
infektionszwecke wurde es wenig wirksam gefunden, doch gibt neuerdings Hoos 
erhebliche Giftwirkung für Chromalaun an (Spirogyra durch 0,00001 m, Bact. coli 


durch 0,0001 m geschädigt). 


81. Molybdän, Mo (Atomgew. 96,0; Atomnummer 42). 
Kontr. IX VOII VII VI V IV III II I 


Natriummolybdat, Na,MoO, -2 aq (242,0). 20.—27. 6. 1929. 
0,763g 99,6 99,2 101,3 101,3 924 89,5 81,5 34,7 — 
+ 028 037 021 017 026 037 022 036 079 — 
Kaliummolybdat, K,MoO, (238,2). 2.—9. 8. 1929. 
1,249g 105,3 984 90,5 98,6 801 74,8 62,5 14,1 — 
+ 056 065 017 012 028 122 008 007 — — 
Molybdänsäure, H,Mo0,-1/, aq (171,2). 28. 1. —4. 2. 1929. 
1,127g 97,7 92,8 92,3 91,8 85,2 80,7 112,2 Spur 0 
+ 009 031 017 036 031 017 003 030 — — 
Ammonmolybdat, (NH,),.Mo,0,,-4aq (1182,3). 4.—11. 2. 1929. 
0,855g 104,3 984 96,3 95,2 89,2 82,8 115,3 188,7 — 
+ 017 007 031 042 . 021 010 004 099 034 — 
Kd.-Entwicklung durchweg normal, Spf. schwarzbraun bis schwarz, nur Ammon- 
molybdat II keine Kd.; Lösungen anfangs farblos, am Ende etwa von VI ab mit 
zunehmender Konz. immer intensiver blau, bis völlig undurchsichtig (soweit Wachs- 
tum); die Pilzdecken auf höheren Konz., etwa III—II, intensiv dunkelblau. 


Die Giftwirkung von Mo ist auffallend gering, sie bleibt erheblich 
hinter Cr, W, U zurück, soweit im Hinblick auf die untersuchten Salze 
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ein Vergleich zwischen diesem und anderen Elementen statthaft ist. 
Konzentration I wurde nur mit Molybdänsäure geprüft, doch ist wohl 
anzunehmen, daß auch bei den Molybdaten hierauf kein Wachstum mehr 
stattfindet. Erstaunlich sind die auf Stimulation hindeutenden Werte 
mit Molybdänsäure III und Ammonmolybdat III—II; um so mehr 
als vorher (V—IV) deutliche Hemmung erkennbar ist, und ferner K- und 
Na-Molybdat nicht stimulieren. Bei der Neigung zu Komplexbildungen, 
zu Umsetzungen mit den Phosphaten der Nährlösung usw., bedürfen 
diese Verhältnisse noch genauerer Prüfung. — Wie mit gärender Hefe 
(1930a, S. 156) färbten sich auch hier alle Lösungen in höheren Kon- 
zentrationen intensiv blau, worin wohl, in Analogie zu Bichromat, 
Eisen usw. Reduktion unter Bildung von Molybdän-Molybdaten (Prinzip 
der kolorimetrischen P-Bestimmung) gesehen werden darf. Solche Blau- 
färbung, besonders der Wurzelspitzen, hat schon Knop in Wasser- 
kulturen von Mais gesehen; nach Boxorny bläuen sich Hefeansätze 
mit Mo, doch nur, wenn gärfähige Zucker wie Dextrose, Lävulose, 
Saccharose anwesend sind, nicht mit Glyzerin, Pepton, weinsaurem 
Ammoniak. Sonst ist über Mo, außer gelegentlichem Nachweis in 
Pflanzenmaterial (DEMARÇAY, JORISSEN, CORNEC u.a.), wenig bekannt 
(vgl. auch die Literatur bei DinagwALL, McKIBBIN und Beans), bis 
auf die neuerdings von BORTELS (1930) aufgedeckte und von SCHROEDER 
bestätigte Bedeutung für Azotobacter, in der allerdings BuRK und 
LINEWEAVER nur Wachstumsförderung und keine wesentliche Anteil- 
nahme an der Bindung des elementaren Stickstoffs sehen wollen !. 


32. Wolfram, W (Atomgew. 184,0; Atomnummer 74). 
Kontr. IX VIII vo VI V IV IH II I 


Natriumwolframat, Na,WO, -2 aq (330,0). 21.—28. 6. 1929. 
0,784g 9,0 1048 99,4 1023 97,3 112,5 13,0 0 — 
+ 025 035 004 017 002 005 032 071 = > 
Kaliumwolframat, K,WO, (326,2). 6.—13. 8. 1929. 
1,157g 100,0 105,8 102,5 97,2 752 72,2 Spur 0 — 
+ 017 075 055 032 061 026 033 - — 
Wolframsäure, H,WO, (250,0). 27. 11.—4.12. 1929. 


0,849 g 103,3 974 97,2 1085 91 73,7 82,0 90,1 165,8 
+ 041 050 017 027 028 021 044 009 065 122 


Na-Wolframat: bis IV normal; III einzelne weißliche Mz.-Krümel mit wenigen 
zart rostroten Kd.; II kein Wachstum, Lösung anfangs klar, dann immer dichterer 
Niederschlag. — K-Wolframat: durchweg reichlich Kd. — Wolframsäure (acid. 
wolfr. puriss. Merck): I sehr vereinzelt gelbbraune Kd.; ab III Bds. 


Die drei untersuchten Verbindungen stimmen wenig schön überein; 
besonders auffallend ist der neuerliche Anstieg der Werte auf der schwer- 


1 Vgl. Fortschr. Bot. 2, 167. 
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löslichen Wolframsäure von IV ab, was an Molybdänsäure oder Ammon- 
molybdat erinnert. Soweit im Hinblick auf Konstitution, Zustand der 
wässerigen Lösungen sw. ein Vergleich möglich ist (als Kationen lassen 
sich die Elemente dieser Gruppe biologisch überhaupt nicht mehr ver- 
gleichen), scheinen Wolframate giftiger zu sein als Molybdate, und 
Chromate giftiger als diese beiden, der Unterschied MoO,, WO,, CrO, 
bezüglich letaler Konzentration (kein Wachstum mehr) beträgt je etwa 
eine Zehnerpotenz. Aus der Literatur läßt sich wenig entnehmen, da 
Angaben spärlich und meist recht dürftig sind (Knor: Phosphor- 
wolframsäure in Wasserkulturen; Bokorny: Hefe, Infusorien, Keim- 
pflanzen). Nach Kıss ist für Hefe Wolframat giftiger als Molybdat, 
was mit den vorliegenden Beobachtungen übereinstimmen würde, im 
Tierversuch gibt Karanrtassıs gleichfalls W giftiger an als Mo; dagegen 
findet Kıss Chromat etwa gleich Molybdat, was erstaunlich ist, da mehr- 
fach Beobachtungen über stärkere Giftwirkung der Chromate vorliegen, 
z. B. EisEnBERrG für Bakterien. BURSTROEM vergleicht an T'illetia-Sporen 
CrCl,, MoCl, und (UO,)CL und findet Abnahme der Giftwirkung mit 
steigendem Atomgewicht, U sogar stimulierend. SCHARRER und SCHROPP 
(1934) dagegen finden in Wasser- und Sandkulturen mit verschiedenen 
Kulturpflanzen durchweg Molybdat bedeutend giftiger als Wolframat 
und mit beiden gelegentlich nicht unerhebliche Förderung des Wachstums. 


33. Uran, U (Atomgew. 238,2; Atomnummer 92). 
Kontr. IX VIII VI VI V IV III II I 


Uranylchlorid, (UO,)CL:3 aq (395,2, wasserfrei 341,2). 25. 11.—2. 12. 1929. 
0,934g 974 96,5 92,7 96,3 938 107,0 91,2 0 — 
+ 022 045 014 042 032 020 048 059 — _ 
Uranylnitrat, (UO,)(NO,).-6 aq (502,3, wasserfrei 394,2). 23.—30. 11. 1929. 
0,893g 97,4 100,1 983 96,5 814 93,7 113,7 0 — 
+ 017 045 040 049 009 057 026 025 _ — 
Uranylsulfat, (UO,)SO,-3aq (420,3, wasserfrei 366,3). 26. 11.—3. 12. 1929. 
1,080g 98,7 99,9 97,3 96,2 96,7 9,6 104,4 0 — 
+ 060 041 015 030 028 014 034 027 — + 
Natriumuranat, Na,U,0, (634,4). 10.—18. 7. 1930. 
1,415g 94,7 932 1000 92,8 103,1 153,6 220,3 103,9 — 
+ 084 050 033 107 090 094 103 367 090 — 
Kaliumuranat, K,U,0, (666,6). 11.—19. 7. 1930. 
1,350g 103,8 9,5 103,8 106,4 163,7 224,6 229,6 48,3 — 





+ 030 020 073 036 059 114 020 120 004 
Ammoniumuranat, (NH,),U,0, (624,5). 17.—25. 7. 1930. 
1,225g 1014 99,8 104,8 99,3 130,7 186,9 2924 60,7 — 
+ 024 035 014 057 088 102 024 091 046 — 


Chlorid: III Kd. spärlicher, Spf. schwarz; IV—II anfangs klar gelöst, später 
Bds. — Nitrat: wie Chlorid. — Sulfat: ebenso. — Uranate: durchweg reichlich Kd., 
Spf. dunkelbraun bis rotbraun; Salze schwerlöslich, ab IV—III Bds. 
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Auffallend ist der Gegensatz zwischen den Uranylsalzen einerseits 
(zweiwertiges Radikal UO,) und den übrigens schwerlöslichen Uranaten 
(formal den Bichromaten entsprechend) andererseits: diese stimulieren 
unverkennbar und in erheblichem Ausmaß, jene sind nur giftig und 
Stimulation zumindest zweifelhaft. In sich stimmen beide Gruppen 
recht gut überein, so daß der Effekt als solcher einigermaßen feststeht, 
ohne deswegen schon verständlich zu sein. — Für sich und im Zu- 
sammenhang mit anderen Elementen ist Uran, mit dem als schwerstem 
bekannten Element das Periodische System abschließt (noch höhere 
Glieder sind wenig wahrscheinlich, vgl. RABINOwITscH und THıILo, 8. 239), 
vielfach untersucht worden, schon wegen seiner radioaktiven Eigen- 
schaften; darauf nur einigermaßen einzugehen, würde zu weit führen. 
Die Auffassung von LEPIERRE, daß es bei Aspergillus das Wachstum 
fördert und Zn ersetzen kann, lehnt STEINBERG ab, er findet nur 
Giftwirkung und völlige Unterdrückung der Kd.-Entwicklung. Auch 
AGULHON und SAZERAC geben starke Giftwirkung an, schon 1 : 50000 soll 
Aspergillus, Hefe, Essigbakterien merklich hemmen; ähnlich Bokorny 
für Infusorien, Hefe soll noch 0,5% Urannitrat vertragen; Kiss dagegen 
bezeichnet es als starkes Hefegift, ebenso Woroscuitsky für Tiere. Die 
Ansichten sind also offenbar noch geteilt. Nach ARENA fördert U am 
stärksten die Bewurzelung an Stecklingen von Alternanthera spathulata 
(Reihe U> Zr) Be > Ce >W > Rb, Mo kaum mehr fördernd, V nur giftig). 
Daß es die N-Bindung durch Azotobacter begünstigt (KAYSER, Kostyrt- 
SCHEW), wäre insofern interessant, als es mit Mo und W (vgl. BORTELS 
und SCHROEDER) derselben Vertikalreihe angehört. 


k) Schwefel, Selen, Tellur. 


34. Schwefel, S (Atomgewicht 32,07; Atomnummer 16). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 


Natriumsulfat, Na,SO,-10aq (322,23, wasserfrei 142,07). 5.—12. 12. 1929. 
0,050g 0,110 0,107 0,091 0,136 0,576 1,324 1,301 1,575 3,055 
+011 014 006 005 019 047 036 008 069 156 

Kaliumsulfat, K,SO, (174,27). 25. 6.—2. 7. 1929. 
0,244g 0,278 0,299 0,302 0,502 0,624 1,240 1,374 1,393 3,060 
+ 036 039 055 006 028 037 022 079 102 023 
Ammoniumsulfat, (NH,),SO, (132,15). 4.—11. 12. 1929. 


0,163g 0,164 0,223 0,166 0,358 0,610 1,188 1,190 1,257 1,864 
+ 020 039 040 019 090 017 050 028 040 053 


Durchweg, bis auf den höchsten Konz., reichlich Kd., Spf. braun bis schwarz. 


Bei diesen drei Versuchsreihen wurde in der Nährlösung das Magne- 
siumsulfat durch die entsprechende Menge Mg als Magnesiumchlorid 
ersetzt. Wenn die zweifellos erwiesene Unentbehrlichkeit von S (auch 
Ersatz durch Se und Te ist nicht möglich) weniger gut zum Vorschein 
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kommt als etwa bei K, Mg, N, P usw., so genügen offenbar schon Spuren 
für halbwegs normales, wenn auch kümmerliches Wachstum (hoher ,,Wir- 
kungsfaktor‘ von S gegenüber anderen unentbehrlichen Elementen ; 
für Zn, Cu, Mn, von denen ungleich geringere Mengen nötig sind, wäre 
dieser Wirkungsfaktor noch höher anzusetzen). Die Giftwirkung, auf 
die es hier in erster Linie ankommt, ist für Sulfat sehr gering und wird 
wohl in der Hauptsache vom Kation bestimmt; es sei noch darauf hin- 
gewiesen, daß mehrfach unter den geprüften Salzen Sulfate am günstigsten 
bzw. am wenigsten giftig wirkten. Von obigen Alkalisalzen werden ganz- 
molare Mengen (I) nicht nur vertragen, sondern sie fördern das Wachs- 
tum noch ganz erheblich ; am wenigsten NH,, K und Na sind etwa gleich ; 
dabei wird die Kd.-Entwicklung nicht beeinträchtigt, wie es schon bei 
Natrium und Ammonium beschrieben worden ist. — Die Frage, wieweit Sin 
anderer Form geeignet ist, wurde nicht untersucht; nach Coupry, Racı- 
BORSKI (vgl. CZAPEK) können niedere Pflanzen verschiedene anorganische 
und organische S-Quellen verwerten, nicht bloß Sulfat, doch dieses am 
besten. Derartigen Fragen wurde nicht weiter nachgegangen. Die 
folgenden Versuche, in denen wieder normale Nährlösung mit MgSO, 


Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Natriumsulfit, Na,SO,-7 aq (252,18, wasserfrei 126,07). 8.—15. 6. 1929. 
1,189g 100,7 96,1 96,1 96,4 94,5 93,6 90,4 Spur 0 
+ 047 014 011 022 006 040 028 008 = —- 
Kaliumsulfit, K,SO,-2aq (194,30, wasserfrei 158,27). 7.—14. 11. 1929. 
1,807 g 101,7 99,3 94,5 99,1 96,4 93,9 89,9 Spur 0 


+ 041 050 058 052 060 039 030 004 _ 
Natriumsulfid, Na,S-9 aq (240,21, wasserfrei 78,07). 11.—18. 11. 1929. 
2,0618 99,8 105 95,6 99,3 90,5 70,8 41,5 0 0 
+ 028 014 034 031 066 005 032 036 — = 
Kaliumsulfid, K,S-2aq (146,27, wasserfrei 110,27). 15.—22. 11. 1929. 
2,188g 100 97,2 93,5 92,4 80,2 54,3 20,8 0 0 
+ 063 033 040 036 015 058 063 026 — — 


Natriumthiosulfat, Na,S,0,-5 aq (248,22, wasserfrei 158,14). 9.—16. 11. 1929. 
0,902 g 100,4 100,0 94,1 97,1 96,9 107,3 100,2 25,8 10,0 


+ 035 037 030 035 049 036 045 072 048 
Natriumhydrosulfit, Na,S,0, 2 aq (210,17, wasserfrei 174,14). 16.—23. 11. 1929. 
1,867g 100,2 99,7 98,1 99,3 96,4 0 0 0 — 
- 044 058 032 020 "026 017 — — — 
y Natriumpersulfat, Na,S,0, (238,14). 19.—26. 11. 1929. 
1,346g 100,4 1026 984 100,6 100,1 102,8 98,1 0 0 
+ 048 056 024 033 037 024 036 059 — 


Sulfite: bis III normal, II einzelne schneew. Mz.-Flocken. — Sulfide: durchweg 
reichlich Kd.; II—I Bds. — Thiosulfat: II—I einzelne Mz.-Flocken; III—I anfangs 
kla~ gelöst, später etwas Bds. — Hydrosulfit: durchweg normal. — Persulfat: III 
sehr vereinzelt große schwarze Kd. 
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verwendet wurde, mögen nur die Giftwirkung verschiedener anderer 
Säuren, an denen gerade dieses Element so reich ist, vergleichsweise dartun. 

Wie zu erwarten sind Sulfite erheblich giftiger als Sulfate und noch 
giftiger Sulfide. Von den zahlreichen Polysäuren des Schwefels erwies 
sich Thiosulfat als relativ harmlos, Hydrosulfit ist ungemein giftig, in viel 
geringerem Maße Persulfat. Der py der Lösungen wurde nicht geprüft ; 
es fällt aber auf und darf vielleicht mit Vorsicht verallgemeinert werden, 
daß oxydierende Agenzien (vgl. auch Perchlorat, Permanganat u. a.) sich 
weniger giftig erwiesen als man erwartet hätte, während reduzierende 
Substanzen sehr intensiv wirkten. 


85. Selen, Se (Atomgewicht 79,2; Atomnummer 34). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Natriumselenat, Na,SeO, -3 aq (243,2, wasserfrei 189,2). 8—15. 8. 1929. 
1,341g 1114 109,6 99,3 105,8 94,5 68,5 0 — — 


+ 035 026 066 045 004 044 008 — — — 
Kaliumselenat, K,SeO, (221,4). 26.6. —3.7. 1929. 

0,883g 95,9 1004 94,0 103,8 944 759 0 0 — 

+ 017 017 047 017 026 056 046 — — — 


Natriumselenit, Na,SeO,-5 aq (263,3, wasserfrei 173,2). 23.—30. 4. 1929. 


1,388g 98,5 104 99,6 97,7 83,9 22,1 Spur 0 — 
+ 061 028 020 045 047 032 035 = -- — 


Selenate: bis V normal, IV keine Kd. — Selenit: ebenso; II Lösung später rot, 
obwohl kein Wachstum. — Selensäure: VI 97,7; V 90,8; IV 72,6, keine Kd.; III 0. — 
Selenige Säure: VI 98,5; V 90,6; IV 48,0, sehr wenig Kd.; III 0. — Selenchlorür 
(Dichlorid) : VIII 92,4; VII 86,8; VI 87,2; V 79,1; IV 80,7, keine Kd.; III 0. — 
Selenchlorid (Tetrachlorid) : VIII 101,1; VII 93,8; VI 96,0; V 88,0; IV 24,9, keine 
Kd.; III 0. 


Analog zu S und Te erwiesen sich Selenite giftiger als Selenate, 
doch ist der Unterschied gering und bei Te, und noch mehr bei S, wesent- 
lich stärker ausgeprägt. Über diese Abstufung SeO,/SeO, liegen mehr- 
fach Beobachtungen vor, so von JOACHIMOGLU (1920) und von EISENBERG 
an Bakterien, von STOKLASA an Keimpflanzen u. a.; gleichfalls für Keim- 
pflanzen gibt LEVINE die Reihe H,SeO,, H,SeO,, Na,SeO,, Na,SeO,, 
KSeCN abnehmender Giftigkeit an, am wenigsten giftig Selenzyankalium 
(vgl. Rhodankalium gegenüber Sulfit!), SeO, jeweils giftiger als SeO,, 
und die freie Säure jeweils giftiger als das entsprechende Salz. Solche 
stärkere Giftwirkung der freien Säuren, auch von Knop (Wasserkulturen 
von Mais) oder von Boxorny (Algen, Infusorien, Hefe) beobachtet, machte 
sich hier nicht bemerkbar, nur die Abstufung H,SeO, giftiger als H,SeO, 
ist wieder klar. Die Befunde mit Se-Dichlorid und Se-Tetrachlorid sind 
wegen der leichten Zersetzlichkeit dieser Salze in wässeriger Lösung 
unter Bildung freier Salzsäure wenig bedeutungsvoll. — Stimul. war 
in keinem Fall zu sehen; STOKLASA, Levine (Keimpflanzen), Kiss 
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(Hefe) geben solche mit sehr geringen Mengen an. Daß Se schon in 
relativ kleinen Mengen sehr giftig ist, wurde wiederholt dargetan (nach 
SToKLASA hebt Radium die Giftwirkung auf), nur Kiss findet an Hefe 
Selenat fast wirkungslos, etwa Sulfat gleich. 


Von der vielfach beschriebenen intrazellulären Reduktion von Se- und Te-Salzen 
zu roten bzw. schwarzen Niederschlägen war hier merkwürdigerweise weder im 
Myzel noch in der Lösung etwas zu sehen. Seit Gosto wird davon zum Nachweis 
von Bakterien Gebrauch gemacht (vgl. auch MAASSEN 1904; Kına und Davis u. a.; 
neuerdings FERRARI zum Nachweis von Pilzinfektionen in Pflanzen). Turıma 
verfolgt mit Hilfe dieser Niederschlagsbildungen das Eindringen und Aufsteigen 
von Se- und Te-Salzen in Wurzeln. Nach MAASSEN hat der Vorgang fermentativen 
Charakter und findet auch, von der lebenden Zelle losgelöst, statt; BURGEFF und 
SEYBOLD allerdings können in Preßsäften Reduktion nicht erzielen. Nach SATINA 
und BLAKESLEE besteht kein Unterschied zwischen +- und —-Hyphen bei Mucor. — 
Über Nachweis von Se in Pflanzen vgl. Tasourc. Die von GASSMANN behauptete 
weite Verbreitung im Pflanzen- und Tierreich ist nach FRITSCH wegen mangel- 
haften analytischen Nachweises nicht stichhaltig. — Nach Hurp-KARRER kann Se, 
das in Amerika zur Insektenbekämpfung Verwendung findet, Chlorose hervorrufen, 
wenn nicht für gleichzeitigen Überschuß von Schwefel gesorgt wird. 


36. Tellur, Te (Atomgewicht 127,5; Atomnummer 52). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Natriumtellurat, Na,TeQ,-2 aq? (273,5, wasserfrei 237,5). 29. 11.—6. 12. 1929. 


1,3302g 96,9 916 99,0 92,3 94,3 896 80,3 0 — 
+075 022 029 003 063 028 012 008 — == 


Kaliumtellurat, K,TeO, : (269,7). 29. VI.—6. 7. 1929. 


0,974g 106,1 104,5 102,2 106,5 104,6 1039 97,2 0 — 
+ 014 017 013 056 032 022 017 098 — _- 
Natriumtellurit, Na,TeO, (221,5). 15.—22. 6. 1929. 
0,870 g 107,1 100,9 99,1 944 87,2 73,2 Spur 0 0 


+ 037 056 025 030 012 046 051 rae — — 


Kaliumtellurit, K,TeO, (253,7). 29. 11.—6. 12. 1929. 


1,192g 1040 934 89,5 87,8 82,8 654 15,0 0 — 
+090 063 031 047 046 007 040 084 — — 


Tellurate: durchweg reichlich Kd., allenfalls III etwas weniger, Spf. dunkel- 
braun. — Tellurite: ebenso, III sehr wenig Kd.; ab III Bds. 


1 Nach Remy (Bd. 1, S. 589) kommt der — übrigens sehr schwach dissoziierten — 
Orthotellursäure die Formel H,TeO, zu. 


Daß Tellurite merklich giftiger sind als Tellurate, wurde in Analogie 
zu Se und § bereits erwähnt. Verglichen mit Se ist die entsprechende 
Te-Verbindung jeweils weniger giftig, was sich auch hinsichtlich Kd.- 
Bildung bemerkbar macht: SeIV keine Kd., Te III nur wenig oder 
gar nicht gehemmt. Mit dieser Abstufung Se < Te stimmen Be- 
obachtungen an verschiedenen Organismen bestens überein (KNop, 
Boxorny, BOESEKEN und WATERMANN, LEHMANN, JOACHIMOGLU u. &.). 
Von der reduktiven Bildung brauner bis schwarzer Niederschläge (vgl. 
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auch TıEss) war, wie bei Se, nichts zu sehen. Ob die neuerdings von MopER 
bei Helodea beschriebene Förderung der Chloroplastensystrophe durch 
Te spezifisch ist, bleibe dahingestellt, da andere Elemente anscheinend 
nicht geprüft wurden. 

Zusammenfassend ergibt sich für diese chemisch eng verwandte 
Gruppe eine Abstufung S>Se< Te in dem Sinne, daß Tellurate bzw. 
Tellurite weniger giftig sind als Selenate bzw. Selenite, doch giftiger 
als Sulfate bzw. Sulfite. Diese Abstufung geht parallel der Reihe 
S>Cr< Mo (Molybdate giftiger als Sulfate, doch weniger giftig als Chro- 
mate) und sie geht weiterhin — soweit sich darüber etwas aussagen 
läßt — parallel der Reihe P > As< Sb (Antimonate giftiger als Phosphate, 
doch weniger giftig als Arsenate). Die Unentbehrlichkeit von S und P 
räumt diesen Elementen von vornherein eine Sonderstellung ein, doch 
entspricht, auch abgesehen davon und nur nach der Toxizität beurteilt, 
ihr Platz obiger Anordnung. Auf ein gleiches Verhalten in diesem Sinne 
Phosphat > Vanadat { Niobat, und ferner Si > Ge< Sn bzw. Si>Ti< Zr, wie 
es analog dazu erwartet werden könrite, wird im folgenden noch ein- 
zugehen sein. 

Analogien zu den Alkalien, Erdalkalien und Halogenen, die einen 
anderen Gang in der (vergleichsweisen) physiologischen Wirkung auf- 
weisen, lassen sich auf Grund dieser sauerstoffhaltigen Komplexe SO,, 
SeO,, PO, usw. nicht herstellen; dazu müßten obige Elemente als edel- 
gasähnliche Ionen S’’, Se”, Te’’ oder P’’’, As’, Sb’’’ usw. in Anwendung 
kommen, was im biologischen Versuch undurchführbar ist. Auf diese 
Schwierigkeit, daß an vielen Stellen vergleichbare Verbindungen fehlen 
oder nicht anwendbar sind, wurde bereits mehrfach hingewiesen; es 
bleibt vorerst nur übrig, Aussagen darüber auf die tatsächlich unter- 
suchten möglichen und existenzfähigen Substanzen einschließlich aller 
damit verknüpften Komplikationen einzuschränken. 


l) Phosphor, Arsen, Antimon, Wismut; Vanadium. 
37. Phosphor, P (Atomgewicht 31,04; Atomnummer 15). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 
Natriumphosphat, NaH,PO,-2 aq (156,09). 5.—12. 2. 1929. 
Spur Spur Spur Spur Spur 0,203 0,945 1,028 1,292 2,256 
Phosphorsäure, H,PO,-1/,aq (107,07). 10.—17. 2. 1929. 
Spur Spur Spur Spur Spur 0,493 0,983 0,504 0 0 


Natriumphosphat: Kontr. und IX—VI Sporen eben ausgekeimt; V—I durchweg 
sehr reichlich Kd., Spf. schwarzbraun. — Phosphorsäure: V schwarze Kd., IV braune 
Kd., III keine Kd., schneew. Mz. 


In P-freier Nährlösung (KH,PO, durch die gleiche Menge K als 
K,SO, ersetzt) keimten die Sporen eben aus; die Unentbehrlichkeit 
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von Phosphor kam somit deutlich zum Vorschein, ebenso die geringe 
Giftigkeit von Phosphaten (auf I gegenüber II noch beträchtliche Wachs- 
tumssteigerung). Wenn freie Phosphorsäure auf höheren Konzentrationen 
kein Wachstum mehr gestattet, so ist daran die Azidität der Lösungen 
schuld. Diese bedingt offenbar auch die Hemmung (IV) bzw. völliges 
Ausbleiben (III) der Kd.-Bildung, was im Hinblick auf die Wirkung 
verschiedener anderer Elemente bei gleichzeitiger Wachstumsförderung 
beachtlich ist. Mit verschiedenen Wertigkeitsstufen wie P,O,, P,0,, 
PCI,, PCI, ist wegen der Zersetzung dieser Verbindungen in Wasser 
und Bildung freier Säure nicht viel anzufangen. Wieweit verschiedene 
P-Formen geeignet sind, wurde nicht geprüft; diesbezüglich hat 
Dox für Schimmelpilze festgestellt, daß außer Orthophosphaten auch 
Meta- und Pyrophosphate gut verwendbar sind, nicht dagegen Salze 
der phosphorigen und unterphosphorigen Säure, und ähnlich scheinen 
die Verhältnisse bei höheren Pflanzen zu liegen (vgl. neuerdings 
WeıssrLoG und MENGDEHL in sterilen Kulturen). Ein Versuch in 
normaler KH,PO,-haltiger Nährlösung mit Natriumphosphit (Na,HPO,) 
ließ erkennen, daß dieses Salz ungleich giftiger ist als Phosphat, wie 
folgende Zahlen zeigen: VII 96,2; VI 99,7; V 100,3; IV 107,4; III 119,7; 
II 0; durchweg reichlich Kd. 


88. Arsen, As (Atomgewicht 74,96; Atomnummer 33). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Natriumarsenat, Na,HAsO, -7 aq (317,08, wasserfrei 190,96). 15.—22. 3. 1929. 
0,564g 100,9 96,3 98,6 95,8 98,8 94,1 79,8 0 == 

+ 013 030 020 048 033 037 079 013 — — 

Kaliumarsenat, KH,AsO, (180,08). 14.—21. 3. 1929. 

0,570g 98,1 102,8 96,3 92,1 99,8 97,7 85,8 0 — 

+ 045 017 019 020 024 032 035 020 — — 

Natriumarsenit, NaAsO, (129,96). 12.—19. 3. 1929. 

1,848g 100,2 99,6 95,4 100,0 9,9 95,2 46,7 0 — 

+ 033 078 039 010 073 036 014 022 — — 

Kaliumarsenit, KAsO, (146,06). 13.—20. 3. 1929. 

0,557 g 102,3 93.3 107,2 964 90,3 80,2 27,8 0 = 

+049 032 035 060 010 017 017 017 — — 

Arsenate: durchweg reichlich Kd., Spf. braun. — Arsensäure(pyro): V 97,3; 

IV 100,6; III 80,2; TI 0; durchweg reichlich Kd. — Pentoxyd: VI 98,3; V 92,3; 
IV 91,7; III Spur; II 0; reichlich Kd. — Pentasulfid: VI 98,8; V 93,9, Trübung; 
IV 85,4, Bds. ; III 81,5, Bds. ; Kd. reichlich, Spf. mit steigender Konz. heller (IX— VIII 
schwarz, III hellbraun). — Arsenite: reichlich Kd. — Trioxyd: V 104,6; IV 90,2; 
11173,1; II Spur;reichlich Kd. — Trisulfid: VI192,6; VI89,0; V 88,5; TV 77,1, etwas 
Bds.; III 52,3, Bds.; II 0; reichlich Kd.— Trichlorid: V 91,9; IV 99,9, gelbes Mz.; 
III 0. 


Ob P durch As ersetzt werden kann, wurde nicht geprüft; gelegent- 
liche Behauptungen in dieser Richtung (BovILHAc, COMÈRE für Grün- 
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algen, SrokLasa [1897] für höhere Pflanzen) sind wohl zweifelhaft. — 
Die Giftwirkung der geprüften arsen- und arsenigsauren Salze (die 
letzteren sind eigentlich Metarsenite, von HAsO,, nicht H,AsO, abgeleitet) 
war geringer als man erwartet hätte; nicht nur Schwer- und Edel- 
metalle, sondern auch Anionen, wie Manganat, Chromat, Sulfit, Selenat, 
wirken intensiver. Deutlich kommt heraus, daß analog zu SO,)So,, 
SeO, > SeO,, TeO,>TeO,, PO,>PO, die Arsenite ein wenig, doch merk- 
lich giftiger sind als die Arsenate. Enger gestaffelte Versuche bestätigten 
diesen Effekt, der auch sonst an verschiedenen Objekten mehrfach be- 
schrieben wurde (JOACHIMOGLU, FRIEDBERGER und JOACHIMOGLU, schon 


1 3 10 30 100 300 
EO, 95 94 97 85 74 0 
po error re ee a 99 100 85 74 41 0 
Kontrolle 0,838 g. 24. 2.—3. 3. 1930. 
geet et 104 94 107 97 84 60 
DE . «in «2s Para u 2 106 103 96 84 67 0 


Kontrolle 0,652 g. 27. 2.—6. 3. 1930. 


Knor, NoBBE, LOEW, STOKLASA, WALKER u.a.). BRENCHLEY (1914) 
gibt für Gerste und £rbse in Wasserkulturen als noch giftig an: Arsenat 
1:25000000, Arsenit 1: 100000000, Arsensäure 1:500000, arsenige 
Säure 1:10000000. Diese Toxizitätsgrenzen würden zu der enormen 
Giftwirkung auf den Tierorganismus besser stimmen als die meisten 
anderen Befunde an Pflanzen, bei denen nicht ersichtlich ist, daß die As- 
Festigkeit durch langsame Gewöhnung gesteigert wurde. — Pentasulfid 
und Trisulfid verhalten sich trotz ihrer Schwerlöslichkeit analog im Sinne 
AsY weniger giftig -als As!II. Bei Pentoxyd und Trioxyd, die sich 
in Wasser zu den entsprechenden Säuren lösen, wirkte dagegen jenes 
giftiger ; daran ist wohl die ungleiche Azidität schuld, für den Anfangs-py 
wurde gemessen: 3 mg As als Pentoxyd 3,7 bzw. als Trioxyd 4,3; 30 mg 
3,0 bzw. 4,3; 300 mg 2,3 bzw. 4,2; Kontrolle 4,2. Auch hinsichtlich der 
aufgenommenen As-Mengen ergaben sich kleine Unterschiede je nach 
Wertigkeit, wie schon BROOKS-MOLDENHAUER an Valonia-Zellen gezeigt 
hat, daß AsY und As!!! verschieden schnell eindringen; in obigem Ver- 
such (kleine Tabelle, Natriumarsenat und -arsenit) wurde der Arsen- 
gehalt im Myzel bestimmt zu: Arsenat 10 0,061%, 30 0,084%, 100 
0,196% ; Arsenit 10 0,045%, 30 0,060%, 100 0,154%. — Stimulation, 
wie sie ORLOWSKY für Aspergillus beschreibt und auch sonst ver- 
schiedene Autoren für andere Pflanzen, war nicht zu sehen. Ferner 
fiel auf, daß die Kd.-Bildung nirgends nennenswert gehemmt wird. 
Bezüglich der umfangreichen Literatur über Verbreitung (besonders 
JaDIN und Asreuc) und Giftwirkung sei auf BRENCHLEY (1927) verwiesen 
und hier nur noch die interessante Bildung flüchtiger Arsenwasserstoffe 
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(anfangs für Diäthylarsin gehalten, dann von KLAsoN als Äthylkako- 
dyloxyd identifiziert) durch Penicillium brevicaule (Gosto u. a., vgl. 
CzAPEK, Bd. 2, S. 351) hervorgehoben. 


39. Antimon, Sb (Atomgewicht 121,8; Atomnummer 51). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Kaliumpyroantimonat, K,H,Sb,0,-4 aq (507,9). 16.—23. 3. 1929. 
0,714g 101,3 1024 96 94,7 97,9 106,3 882 Spur 0 
+ 040 035 010 014 014 026 035 020 — — 
Brechweinstein, C,H,04,K(SbO)-1/,aq (333,9). 8.—15. 1. 1929. 


1,071g 100,7 1014 90,3 946 93,7 95,3 89,6 80,1 218,2 
+022 051 031 017 026 044 054 051 084 235 


Pyroantimonat: durchweg reichlich Kd., Spf. dunkelbraun; II Bds. — Brech- 
weinstein: II wenig, I keine Kd.; ab III Mz. unterseits gelbfleckig, Gelbfärbung 
der Lösung. — Pentoxyd: V 95,4; IV 50,9; III 28,4; II 0; ab IV Bds., durchweg 
reichlich Kd. — Pentachlorid: V 92,9; IV 79,8; III 0; ab IV Bds., durchweg Kd. — 
Pentasulfid: VII 99,0; VI 80,4; V 62,0; IV 68,3; III 68,4; II 61,0; I Spur; ab V 
Bds., VI wenig, V fast keine Kd.; Lsg. V rötlich, ab IV intensiv rot, auf II Mz. 
blaurot, sonst weiß. — Trioxyd: III 108,0; II 101,0; I 105,3; ab IV Bds., weniger 
Kd. — Trichlorid: VI 101,2; V 96,4; IV 92,4; III 84,5; I1 0; ab IV Bds., III schneew. 
Mz. — Trisulfid: IX 97,9; VIIL95,6; VII 85,8; VI 80,8; V 70,1; IV 63,0; III 35,6; 
II 25,1; ab V Bds., ab IV weniger Kd., Lsg. und teilweise Mz. gelb. 


Die Giftwirkung von Pyroantimonat ist ein wenig geringer als von 
Arsenat. Antimonite wie das schwerlösliche NaSbO, oder das leicht- 
lösliche KSbO, wurden nicht geprüft, was im Hinblick auf die analog 
gebauten Arsenite nachzuholen sein wird. Die Frage, ob As oder Sb 
giftiger ist, kann also vorerst nicht eindeutig entschieden werden, eher 
scheint jenes (As giftiger) der Fall zu sein. Darauf deutet auch hin — 
soweit sich solche Verbindungen eben vergleichen lassen, noch dazu mit 
Rücksicht auf Löslichkeit, auf ihre Umsetzungen mit Wasser und den 
Salzen der Nährlösung —, daß Sb zwar auf niedrigeren Konzentrationen 
das Wachstum stärker hemmt, aber größere Mengen vertragen werden 
als von As (Pentoxyde, Pentasulfide, Trisulfide); bei den Trioxyden 
und Trichloriden bleibt As überhaupt zurück. WOEBER findet in Wasser- 
und Sandkulturen Pyroantimonat erheblich weniger giftig als Arsen- 
säure, WALKER dagegen organische Sb-Verbindungen giftiger als ent- 
sprechende As-Derivate (Versuche mit Colpidium colpoda und Glaucoma 
scintillans); sonst liegt wenig über Anfimon vor (Hocs: Spirogyra, 
Kiss: Hefe, FRIEDBERGER und JOACHIMOGLU: Bakterien), abgesehen 
von der therapeutischen Verwendung organischer Sb-Präparate. — 
Stimulation wurde nirgends beobachtet, nur mit Brechweinstein (Kalium- 
Antimonyl-Tartrat, dessen wirkliche Formel — vgl. Remy, Bd. 1, 8. 523 — 
infolge ,,innerkomplexer“ Bindungen nicht so einfach ist wie etwa der 


CH(OH)—COOK R 
émom—coocsro) entspricht; SbO spaltet nur langsam, 


Schreibweise 
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und auch dann unter Hydrolyse, ab). Beachtlich ist die vorhergehende 
(III—II) Hemmung des Wachstums, der erst auf I der Anstieg folgt. 


V IV III II I 
Brechweinstein . .......... 99 103 91 68 162 
Seignettesalz............ 114 138 120 203 1775(!) 


Kontrolle 0,754 g (20.—29. 11. 1932). Brechweinstein: glatte, gummiartige 
Decken, ab III unterseits orangegelbe Flecken, Lsg. gelb; II dünner hellgrauer 
Kd.-Belag, I fast keine Kd. — Seignettesalz: durchweg, auch auf I, reichlich 
schwarze Kd.; auf I außerordentlich üppiges Wachstum, Mz. ungewöhnlich dick, 
bröckelig, Lsg. auffallend dunkelbraun. 


Beides bestätigte sich in einem ergänzenden Versuch, in dem mit dem 
Antimonsalz gleichmolare Mengen von Seignettesalz (Kalium-Natrium- 
Tartrat) verglichen wurden. Es zeigt sich klar, daß die Förderung nur 
durch das Tartrat bedingt wird und, wenn Sb anwesend ist, sogar stark 
abgeschwächt erscheint. Seignettesalz allein fördert, schon in niedriger 
Konzentrationen beginnend, das Wachstum immer mehr bis zu dem 
ungeheueren Wert auf I, wo der Pilz fast die ganze Lösung erfüllte und 
trotzdem reichlich sporulierte. 


40. Wismut, Bi (Atomgew. 209,0; Atomnummer 83). 
Kontr. IX VI VII VI Vv IV III II I 


Wismuttrichlorid, BiCl, (315,4). 11.—18. 6. 1929. 


0,760g 100,5 101,8 99,3 1049 96,8 962 1021 0 0 

+ 023 037 041 036 051 053 033 021 — — 
Wismutnitrat, Bi(NO,),-5aq! (485,1). 17.—24. 1. 1929. 

0,636g 103,3 102,5 1013 1049 96,8 1006 1076 0 0 

+ 024 011 005 ; 013 033 021 004 003 — 


Wismutsulfat, Bi,(SO,), (706,2). 22.—29. 4. 1929. , 


1,171g 100,6 100,7 100,3 101,8 933 96,5 92 99,9 — 
+066 026 039 055 036 040 047 075 206 — 


Chlorid: III weniger Kd., Mz. unterseits gelbfleckig; IV—III schwärzlicher 
Niederschlag. — Nitrat: III anfangs schneew. Mz., dann plötzlich Kd.-Bildung; 
ab III Bds. — Sulfat: bis III reichlich Kd., IT schneew. Mz. — Karbonat ( Bismutyl) : 
IV 103,7 ; III 93,9; II 87,8; durchweg Kd., III Mz. am Rand, II gänzlich rostbraun. — 
Trioxyd: IV 101,8; III 94,2; II 89,9; I 44,3; durchweg Kd., II—I Mz. braun. — 
Wismutsäure : V 97,4; IV 85,4; III 73,8; IT 48,2, schneew. Mz. ; IV—II rotbrauner Bds. 


Wie an manchen anderen Stellen seien auch diese Versuche nur der 
Vollständigkeit wegen angeführt. Die Bildung basischer Wismutsalze, 
Veränderung des p,, usw., gestatten keine näher präzisierbaren Ein- 
blicke und noch weniger einen Vergleich mit den vorangehenden Elementen 
dieser Gruppe. Das ist wohl auch der Grund, warum man sich, außer 


1 Gemisch basischer Nitrate. 


Planta Ba. 24. 45 
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in pharmazeutischer Richtung, so wenig mit Bi beschäftigt hat, was aber 
nicht hindern sollte, dieses wie manche andere, physiologisch gleichfalls 
arg vernachlässigten Elemente wie Antimon, Vanadium, Wolfram, Titan, 
Zinn, Zirkon usw. schon aus theoretischen Gründen näher kennenzulernen : 
ungeachtet und im Bewußtsein der Schwierigkeiten, die mit einer Prä- 
zisierung der Wirkungen an sich, losgelöst von Nebenumständen, wie cH, 
Löslichkeit, Umsetzungen mit den Salzen der Nährlösung usw., verbunden 
sind. Vorerst sind Angaben noch recht dürftig (vgl. etwa LOENNE). 


41. Vanadium, V (Atomgew. 51,0; Atomnummer 23). 
Kontr. IX VI VII VI V IV III Il I 


Vanadylchlorid, (VO),C1,-5 aq (365,9). 10.—17. 12. 1929. 
1,390g 101,1 1013 95,5 96,1 95,3 95,8 87,8 0 _ 
+ 065 010 048 029 020 014 028 052 — 
Vanadylsulfat, (VO)SO,-2 aq (199,1). 2.—10. 7. 1930. 
1,268g 100,4 100,9 93,7 99,7 92,9 93,9 83,0 0 — 
+ 012 022 093 006 014 014 020 030 - 
Natriumvanadat (meta), NaVO,-4 aq (194,1). 13.—20. 12. 1929. 
1,557g 104,7 106,0 97,6 102,6 96,9 96,3 65,8 0 — 
I 051 o11 022 042 017 021 042 033 
Ammoniumvanadat (meta), NH,VO, (117,0). 2.—¥. 12. 1929. 


1,141g 103,8 106,1 106,6 95 94 100,3 680 63,4 — 
+037 037 040 052 055 052 075 023 026 - 


Chlorid (Divanadyltetrachlorid, nach Mercks Index): III schneew. Mz.; Leg. 
bis V gelblich, IV grünstichig, III blaugrün, II blau. — Sulfat (Vanadyl, blaue 
Kristalle): III vereinzelt schwarze Kd.; Anfangs-p;; V 4,2, IV 3,7, III 3,1, II 2,2, 
Kontr. 4,2. — Vanadiumnitrat (Lösung, DE HAEN): IV Kd. spärlich; Lsg. bis IV 
farblos, III grünlichblau, II blaugrün ; VII 99,6; VI 98,1; V 101,8; IV 118,6; III 0. — 
Vanadate: durchweg reichlich Kd., Spf. dunkelbraun bis schwarz; Lsg. anfangs gelb, 
am Ende IV grünstichig, III olivgrün bis bräunlichlila, II dunkelsmaragdgrün. 


Vanadium sei hier behandelt, da von den anderen dieser an P an- 
knüpfenden Nebenreihe der Erdsäuren Nb(Niob), Ta(Tantal) und Pa 
(Protaktinium) Präparate nicht zur Verfügung standen. Die Giftwirkung 
ist relativ gering, wie es wohl auch von anderer Seite, soweit Befunde über- 
haupt vorliegen, bemerkt wurde. Nach RacıBorskı wächst Aspergillus 
noch gut auf 0,5% Ammoniumvanadat, die Lösung färbt sich bald grün, 
später intensiv schwarzgrün, wie auch hier Verfärbungen solcher Art 
zu beobachten waren (bei den Vanadaten wohl Reduktion des VY zu 
niederen Oxydationsstufen). Nach Bokorny vertragen Schimmelpilze 
noch 0,26% Vanadinsäure, Algen sind viel empfindlicher; für Hefe ist 
1% mit Ammoniak neutralisierte Vanadinsäure wenig schädlich, auch 
Kıss findet keine Gärungshemmung durch vanadinsaures Natrium. 
BOESEKEN und WATERMANN geben für Penicillium an: 0,007% Vanadyl- 
chlorid schwache Hemmung, 0,094% deutliche Hemmung, 0,29% fast 
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kein Wachstum. — Gut stimmen Vanadylchlorid und -sulfat überein; 
weniger gut paßt das Nitrat dazu, bei dem auch allein (IV) schwache 
Stimulation zu sehen war, wie sie Suzukı in Wasserkulturen von Gerste 
mit 0,001% Sulfat beschreibt. Die Vanadate stimmen schlecht, es mögen 
vorerst nur Stichproben sein. Gerade V bietet durch die große Zahl 
verschiedenartiger, wenn auch vielfach wenig beständiger Verbindungen 
reichlich Gelegenheit für Studien etwa hinsichtlich Wertigkeit (VCL, 
VCL, VCl,, VSO,-7aq, V,(SO,); — Doppelsalze vom Alauntypus 
bildend —, usw.) oder auch auf dem Gebiet der zahlreichen Poly- 
säuren (Ortho-, Meta-, Tri-, Hexa-, Pyro-Vanadate; übrigens bilden die 
Metavanadate in wässeriger Lösung nicht VO,’-, sondern V,0,’’-Tonen). — 
In Pflanzen wurde V mehrfach nachgewiesen (Beccut, LIPPMANN, DEMAR- 
cay, vgl. ROBINSON, STEINKÖNIG und MILLER); merkwürdig ist seine 
Anwesenheit im Blute der Aszidien (HENZE!). Nach BoRTELS (1933) 
fördert V die N-Bindung durch Azotobacter und durch die Knöllchen- 
bakterien der Leguminosen. Gelegentlich erörterter Ersatz der Phosphate 
durch Vanadate hat sich wohl nicht bestätigt. 


m) Silizium; Zinn, Blei; Titan, Zirkonium, Thorium. 
42. Silizium, Si (Atomgew. 28,06; Atomnummer 14). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV II Il 1 
Natriumsilikat, Na,Si,0,-2 aq (218,15). 25. 4.—2. 5. 1929. 
1,228g 96,8 94,4 90,6 96,8 92,4 101,1 116,6 0 == 
+ 


01 037 020 028 025 019 032 051 — — 
Kaliumsilikat, K,Si,0, (214,32). 18.—25. 4. 1929. 

1,153g 99,0 100 93,7 93 93,3 102,1 1206 0 0 

+020 016 020 020 047 012 022 055 — — 


Kieselsäurehydrat (KAHLBAUM), SiO,-aq. 18.—25. 2. 1929. 
1,2088 97,9 100,4 9,5 1032 96,7 998 106,4 183,8 295,0 
+ 008 028 033 006 037 010 020 054 135 170 
Lösliche Kieselsäure (Kieselsäuresol), SiO,-aq. 9.—16. 2. 1929. 


1,975g 101,7 1044 98,0 100,9 94 99 9,6 109,4 145,3 
+ 037 051 026 041 060 023 051 044 089 120 


Silikate: durchweg reichlich Kd., Spf. braun; II—I gallertartige Masse. — 
Kieselsäurehydrat: durchweg reichlich Kd., ab III Bds. — Lösliche Kieselsäure 
(SiO,-Sol): ebenso, nur durchweg koll. gelöst. 


Die beiden Silikate stimmen gut überein und fördern auf III ein 
wenig; wenn sie, im Gegensatz zu SiO,, auf II kein Wachstum mehr 
gestatten, so ist daran jedenfalls die alkalische Reaktion schuld. Un- 
gleich stärker ist die Förderung durch koll. Kieselsäure, worüber MENG- 
DEHL im Zusammenhang mit der Salzaufnahme berichtet hat; merk- 
würdigerweise war im Preßsaft von Pilzdecken, die auf Silikat gewachsen 


1 Henze: Vgl. auch Fortschr. Bot. 3, 119. 


45* 
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waren, keine molekulurdisperse Kieselsäure nachzuweisen (Methode 
von DIÉNERT und WANDENBULCKE), die gesamte aufgenommene Menge 
befand sich in koll. Form. Hier auch weitere Hinweise auf die von 
LEMMERMANN betonte „Phosphorsäure sparende“ Wirkung von koll. 
Kieselsäure. Erwähnt sei hierzu nur noch eine neuere Arbeit von GERMAR 
(koll. SiO, in Sandkulturen zu Getreide günstig gegen Befall durch Meltau) 
sowie ein nicht eben erschöpfendes Sammelreferat von SREENIVASAN, 
das in der Mauptsache derlei praktische Fragen behandelt. 

Für Aspergillus hatte Ravuan Si als notwendig angesehen, was MAITRE im 
Gegensatz zu CourIN verteidigt; es handelt sich wohl um Stimulationseffekte, 
wie sie auch R:cHARDS beschreibt. Bei höheren Pflanzen fällt das regelmäßige 
und der Menge nach oft überragende Vorkommen auf, das im Hinblick auf den 
großen Anteil von Si an der Zusammensetzung der Erdrinde verständlich ist. 
Trotzdem ist es, auch für Gramineen (Jopın, Uspensky), entbehrlich und nur 
für Diatomeen und Reis als nötig nachgewiesen (RICHTER). Maz& behauptet Not- 
wendigkeit in Wasserkulturen von Mais, Sommer (1926) für Hirse. 


43. Zinn, Sn (Atomgew. 118,7; Atomnummer 50). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Zinnehlorür, SnCl, (189,6). 16.—23. 4. 1929. 
1193g 986 966 915 91,2 806 816 753 0 - 
+ 026 028 008 056 013 024 033 019 — — 
Zinnchlorid (tetra), SnCl, (260,5). 29. 1.—5. 2. 1929. 
0,964g 102,3 105,2 96,1 99,8 749 45,3 30,4 0 0 
+ 045 037 041 010 026 002 043 010 — as 
Stannosulfat, SnSO, (214,8). 13.—20. 4. 1929. 
0,729g 98,6 1006 85,9 82,0 789 807 756 0 1 
+ 018 046 025 030 009 032 032 015 — a 
Stannisulfat, Sn(SO,),-2 aq (346,9). 28. 6.—5. 7. 1929. 


1,001 g 97,8 112 94,1 986 90,2 104,7 125,5 0 — 
+009 037 008 020 011 025 037 030 — — 


Chlorür: III schneew. Mz.; ab IV Bds. — Tetrachlorid: III schneew. Mz.; 
IV Trübung, III—II Bds., I klare rotbraune Lsg. — o-Sulfat: durchweg reichlich 
Kd., Spf. auf IV—III heller; III Mz. stark gelb; ab IV Bds. — i-Sulfat: TV—III 
schneew. Mz., Lag. gelb. — Natriumstannat: VI 104,0; V 89,7; IV 72,1; III 39,5; 
II 0; III wenig Kd. 


Obwohl erst m/10-Lésungen (II) das Wachstum völlig unterdrücken, 
erscheint es schon mehrere Zehnerpotenzen vorher merklich gehemmt; 
die Giftwirkung von Sn-Salzen ist also keineswegs gering, dasselbe 
ist beim Stannat der Fall. Allerdings ist die starke hydrolytische Spaltung 
unter Bildung freier Säuren zu beachten, und ferner das Ausfallen 
basischer Salze beim Verdünnen mit Wasser. Nur so ist wohl zu verstehen, 
daß das stark reduzierende SnCl, nicht noch giftiger erscheint, wie es 
beim Stanno- gegenüber Stannisulfat der Fall ist. Gut kristallisierende 
und beständige Doppelsalze wie (NH,),(SnCl,) — Pinksalz — und (NH,), 
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(SnCl,), richtiger als Chlorostanneate bzw. -stannoate anzusprechen, 
dürften bei der Frage nach der Wirkung verschiedener Wertigkeit gute 
Dienste leisten. 

Die physiologische Charakteristik von Sn (in Hölzern von FORCHHAMMER, 
im Tierkörper von BERTRAND und CIUREA nachgewiesen) schwankt noch, soweit 
Angaben überhaupt vorliegen (vgl. LOENNE); bei der allgemeinen Verwendung 
verzinnter Kühler zur Wasserdestillation ist die Frage nach dem Grad der Gift- 
wirkung nicht unwichtig. Die Desinfektionskraft ist gering; nach Hocs wird Bact. 
colierst durch 1% Zinnchlorür geschädigt, Spirogyra schon durch 0,0001 m. BoKoRNY 
findet 0,05% auf Hefe ohne Einfluß. BoEsEKEN und WATERMANN geben für 
Penicillium an: 0,012% geringe, 0,12% starke Hemmung, 0,33% kein Wachstum 
mehr, was gut zu den vorliegenden Befunden an Aspergillus passen würde. Merk- 
würdig ist, daß HoAGLAanD seiner A-Z-Lösung (vgl. ScHRoOPP und SCHARRER) auch 
etwas Zinnchlorür hinzufügt. 


44. Blei, Pb (Atomgewicht 207,2; Atomnummer 82). 
Kontr. IX vo vo VI V IV III II I 


Bleichlorid, PbC1, (278,1). 24.31. 10. 1928. 
2,6278 102,1 102 96,3 %9 87,1 825 706 0 ai 
+ 017 020 031 064 042 042 058 033 — — 
Bleinitrat, Pb(NO,), (331,2). 19.—26. 10. 1928. 
2,462¢ 996 97,7 94,1 926 77,8 59,8 489 0 + 
+ 031 047 031 056 033 069 014 055 — — 
Bleisulfat, PbSO, (303,3). 6.—13. 11. 1928. 


1,117g 96,7 105,6 964 103,1 97,3 117,5 156,3 256,7 317,0 
+030 038 054 052 017 014 034 072 166 150 


Chlorid: bis V reichlich Kd., Spf. braun; IV—III weniger Kd., Spf. heller; 
ab IV Bds. — Nitrat: durchweg reichlich Kd., Spf. braun; ab IV Bds. — Sulfat: 
bis IV reichlich Kd., Spf. schwarzbraun; III ebenso, Spf. hellbraun; II keine Sp. (!), 
schneew. Mz.; I reichlich Kd., Spf. schwarz; ab IV Bds. — Karbonat: VI 103,1; 
V 97,7; IV 86,9; III 22,0; II Spur; I 0; durchweg reichlich Kd., Spf. graubraun; 
ab IV Bds. — Azetat: VII 94,7; VI 92,5; V 76,6; IV 66,9; III 32,2; II 0; reichlich 
Kd.; ab IV Bds. — Natriumplumbat: VII 102,7; VI 111,0; V 95,6; IV 38,9; III 
Spur; II 0; reichlich Kd., Spf. dunkelbraun. 


Wie bei Sn wird das Wachstum erst auf II völlig unterdrückt, doch 
mehrere Zehnerpotenzen vorher schon merklich gehemmt. Karbonat 
und Azetat verhalten sich ähnlich wie Bleichlorid, das wenig, und Blei- 
nitrat, das fast nicht hydrolytisch gespalten ist, trotz der sehr ver- 
schiedenen Löslichkeit dieser Salze (Chlorid etwa 1,03%, Nitrat 56,5%, 
Karbonat 0,0003%, Azetat 50%, Sulfat 0,004%). Nur Sulfat macht 
eine Ausnahme, indem es ab IV mit zunehmender Konzentration immer 
stärker stimuliert. Dieser an BaSO, erinnernde Effekt ließ sich bei 
Wiederholung des Versuchs (3.—10. 7. 1929) bestätigen: V 103,9; IV 
109,4; III 175,8; II 260,7; I 307,9; Kontr. 1,013g. Die Frage, ob eine 
Steigerung des Wachstums tatsächlich vorliegt, oder nicht vielmehr durch 
anhaftende Reste dieser spezifisch schweren Substanzen vorgetäuscht 
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wird, wurde bei Barium erörtert. Dem Waschen der Pilzdecken 
(mit denen hier z. B. auf I mehr als 2g PbSO, verkittet sein müßten) 
wurde besondere Aufmerksamkeit geschenkt, auch das Ausbleiben der 
Kd.-Bildung .auf II, das sich gleichfalls wiederholte, ist auffällig. 


Die Meinungen über die Wirkung von Blei, das mehrfach in Pflanzen gefunden 
wurde (vgl. LOENNE, Borzscu), scheinen noch geteilt zu sein; Angaben über starke 
Giftwirkung stehen solche entgegen, nach denen es relativ harmlos ist, auch Stimu- 
lation wurde beobachtet (NIETHAMMER bei Aspergillus; JENSEN bei Weizen, hierbei 
Pb unter Ag, Ni, Zn, Cu, Fe am wenigsten giftig; May an Hefegärung; STOKLASA, 
STUTZER geben Ertragssteigerungen bei Kulturpflanzen an, dagegen NoBBE, 
GREISENEGGER ablehnend, u.a.). Für Infusorien findet Boxorny 0,01% Blei- 
azetat kaum mehr giftig. NoBBE hatte die Giftwirkung von Pb auf Kulturpflanzen 
zu etwa !/, der von Zn angesetzt. Spirogyra wird dagegen nach Hocs noch durch 
0,00001 m Bleinitrat geschädigt, auch Devaux fand Schädigung von Wasser- 
pflanzen durch Spuren aus Bleiröhren, während DEHÉRAIN und Demovssy keine 
solche nachteilige Wirkung feststellen. Tscurrcu beobachtete Zwergwuchs (Nanis- 
mus) bei Weizen und Kartoffeln durch allerdings hohe Gaben von Mennige (1 kg 
je 2qm Bodenfläche). Nach Maz& verursacht ein geringer Bleigehalt der Nähr- 
lösung Chlorose. Bonnett gibt an, daß verschiedene Kulturpflanzen in n/10- 
Lösungen von Nitrat und Azetat — wie nicht anders zu erwarten — nach 
wenigen Tagen absterben; nachweisbar war Pb nur in der Wurzelrinde, nicht mehr 
in Stengeln und Blättern. Starke Giftwirkung auf junge Weizenpflanzen (1:100000) 
gibt Courın an, durch Ca wird die Giftwirkung von PbCl, sehr wesentlich gemildert 
(PRAT, BABiCKA und PorLivkovA). Ebenso findet Diccine für die Keimung und 
das Wachstum von Keimpflanzen Pb sehr giftig, giftiger als Be oder Zn, zum Teil 
sogar als Cu; Kaulquappen und Fische werden stark geschädigt, die Kiemen er- 
scheinen durch gespeichertes Pb geschwärzt. Für T'illetia-Sporen ist Blei gleichfalls 
sehr giftig (BURSTROEM, n/10000 Pb(NO,), noch deutlich hemmend), und in Ver- 
suchen von BLAIR BELL und PATTERSON mit angetriebenen Hyazinthenzwiebeln 
machte sich noch 0,0001% Pb schädlich bemerkbar, sogar noch im folgenden Jahr 
bei Kultur in Leitungswasser. Bei der hohen Giftwirkung (noch 10-5) auf Keimlings- 
wurzeln findet HAMMETT vor allem die Mitosen gehemmt und denkt an Blockierung 
der wachstumsfördernden Sulfhydrilgruppen durch Schwermetalle. Pb wird von 
den Wurzeln intensiv aufgenommen und gespeichert (schon Knop, NOBBE, neuer- 
dings PrAr, Hammett, Hrvesy) unter Austausch gegen andere Ionen. 


Ob Sn giftiger ist oder Pb, das höhere Homologe, läßt sich auf 
Grund der vorliegenden Versuche mit Sicherheit nicht entscheiden, 
da vergleichbare Salze fehlen. Aus der Literatur geht allenfalls hervor 
(BOESEKEN und WATERMANN: Penicillium, LUMIÈRE und CHEVROTIER: 
Tuberkelbazillen, Horcakiss: Bact. coli), daß Sn weniger giftig ist, 
was mit der vorliegenden Abstufung Stannat » Plumbat (dieses giftiger) — 
so problematisch sie auch ist — übereinstimmen würde. Man könnte also 
mit Vorbehalt Zunahme der Giftwirkung mit steigender Ordnungszahl 
annehmen und, wenn Ge wirklich so wenig giftig ist wie der einzige 
Befund in der Literatur vermuten läßt, die Reihe Ge >» Sn > Pb analog 
etwa zu Zn Cd > Hg aufstellen. 

Von dem an Si anschlieBenden Germanium, von MENDELEJEFF als 
Ekasilizium vorhergesagt, standen Präparate nicht zur Verfügung. Es 
ist erst in jüngster Zeit von GEILMANN und BRUENGER hinsichtlich 
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seiner Wirkung auf Pflanzen geprüft worden, wobei sich höhere Pflanzen 
— wie auch sonst — empfindlicher erwiesen, mit kleinen Mengen wird 
Stimulation angegeben; Aspergillus wuchs noch gut auf 0,1% GeO,. 
Diese Menge entspricht fast genau m/100, also Konzentration III, und be- 
findet sich bei der relativ hohen Löslichkeit des Germaniumdioxyds (bei 
20° 0,4%, Neigung zur Bildung koll. Lösungen) in Lösung. Derart würde 
Ge weniger giftig sein als Sn, ein analoges Verhalten anderer Verbindungen 
etwe der Chloride (GeCl,, GeCl,) oder der Germanate vorausgesetzt. 


45. Titan, Ti (Atomgewicht 48,1; Atomnummer 22). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III 11 1 


Titanchlorid (tetra), TiCl, (189,9). 28. 11.—5. 12. 1929. 
1,381g 96,3 93,9 905 91 7,5 543 Spur 0 = 
+ 046 026 022 042 028 035 017 — 
Titansulfat, (TiO)SO, (160,2). 16.—23. 12. 1929. 
1,404g 101,8 104,6 99,3 99,8 100,8 120,3 175,8 0 — 
+ 016 016 019 039 036 045 049 085 — — 
Natriumtitanat, Na,TiO,-4 aq (214,2). 12.—19. 12. 1929. 
1,599g 1014 106 95,5 10,1 99 682 494 0 = 
+ 012 025 022 039 012 028 151 027 — — 
Kaliumtitanat, K,TiO,-4 aq (246,4). 12.—19. 12. 1929. 
1,552g 106,4 985 95,5 97,7 73,8 384 15,8 0 — 
+ 019 030 012 010 023 013 053 043 _ = 
Chlorid: V—IV schneew. Mz., einzelne schwarze Kd., ab III Bds. — Sulfat: 
III schneew. Mz., Lsg. gelblich, ab IV Bds. — Titanate: IV wenig, III fast keine Kd., 
ab IV Bds. 


Die Elemente dieser vierten Nebengruppe (Ti, Zr, Hf, Th) sind, 
abgesehen von der Wertigkeit, den entsprechenden Elementen der 
dritten Hauptgruppe (Sc, Y, La, Ac) ähnlicher als denen der vierten 
Hauptgruppe, an die sie hier angeschlossen sind. Bei Ti speziell ist 
beachtlich seine Beziehung zu Al (wie bei diesem Bildung von Alaunen), 
und ferner zu Fe und Cr, wobei, wie überhaupt bei den Elementen der 
Nebengruppen, Neigung zu Doppel- und Komplexverbindungen in noch 
stärkerem Maße hervortritt. 

Den vorliegenden Befunden ist jedenfalls zu entnehmen, daß Ti 
giftiger ist als Si, was der Abstufung P)As, P>V, S)Se, S)Cr ent- 
sprechen würde. Die starke Giftwirkung des Chlorids ist, wie bei SnCl, 
oder ZrCl,, in der Hauptsache wohl durch die Azidität der Lösung infolge 
weitgehender hydrolytischer Spaltung der Salze bedingt; doch fällt 
auf, daß die Kd.-Bildung bei Ti auf IV—V, bei Sn erst auf III völlig 
unterbleibt und bei Zr nur gehemmt erscheint. In Ergänzung zum Tetra- 
chlorid wären nicht uninteressant das — analog zu den entsprechenden 
Cr-Verbindungen — violette bzw. grüne TiCl,, ferner gleichfalls vom 
dreiwertigen Ti abzuleitende Doppelsalze wie die alaunähnlichen Sulfate 
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oder die Oxalate. Das hier untersuchte Titanylsulfat mit vierwertigem Ti 
fällt durch seine stimulierende Wirkung auf IV—III auf. 

Für Wachstumssteigerungen durch Ti bei Kulturpflanzen wie Senf, Erbse, 
Luzerne haben sich Némec und KAS eingesetzt (bis 40% Mehrertrag), die auch, 
wie vorher schon TRAETTA-MoscA, BERTRAND u. a., Ersatz des Eisens durch Titan 
annebmen oder mindestens einen ähnlich wirkenden Oxydationskatalysator in 
ihm sehen und an Beziehungen zum Chlorophyll denken. Dazu konnte veranlassen, 
daß grüne Blätter im Gegensatz zu bleichen, chlorophyllarmen besonders reich an Ti 
sind, wie übrigens dieses Element in Böden und Pflanzen weit verbreitet ist (GeıL- 
MANN, BERTRAND und VORONCA-SPIRT), auch bei Tieren, besonders Crustaceen 
und Mollusken. Neuerdings setzt HoAGLAND (vgl. SCHROPP und SCHARRER) seiner 
A-Z-Lösung etwas TiO, zu. An Aspergillus konnte JAVILLIER mit kleinen Mengen 
keine Förderung finden; für Penicillium geben BOESEKEN und WATERMANN mit 
0,14% Nitrat noch gutes Wachstum an; nach Horcakıss ist für Bakterien ein- 
wertiges Ti giftiger als dreiwertiges und nur dieses stimuliert. 


46. Zirkonium, Zr (Atomgewicht 91,2; Atomnummer 40). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II 1 


Zirkoniumchlorid (tetra), ZrCl, (233,0). 9.—16. 12. 1929. 
1,555g 102,7 104,0 96,8 97,6 630 59,0 0 0 _ 
+045 019 034 062 011 019 056 — — 
Zirkoniumnitrat, ZrO(NO,),:2aq (267,2). 4.—11. 7. 1929. 
1,140g 98,5 103,6 98,3 99,6 80,2 748 64,7 0 — 
+008 017 024 044 022 075 007 026 _ — 
Zirkoniumsulfat, Zr(SO,).-4 aq (355,4). 5.—12. 7. 1929. 
1,106g 102,8 109,5 97,3 95,2 82,5 95 1311 0 -- 
+014 025 010 035 036 052 012 047 == -- 
Natriumzirkonat, Na,ZrO, (185,2). 1.—8. 8. 1929. 


1,197g 101,1 103,8 92,7 964 9,1 717 445 0 — 
£014 037 048 066 039 042 035 065 —- = 


Chlorid: V—IV wenig Kd., Spf. dunkelbraun; ab IV Bds. — Nitrat: durch- 
weg reichlich Kd., Spf. schwarzbraun; ab IV Bds. — Sulfat: III keine Kd., gelb- 
liches Mz. — Zirkonat: durchweg reichlich Kd., Spf. schwarz. 


Der Unterschied von Zr gegenüber Ti ist gering. Wie bei diesem 
macht sich mit Sulfat (III) Stimulation bemerkbar, doch schwächer 
als bei Ti. Zirkonat erscheint gegenüber Titanat weniger giftig. Zu 
beachten ist die mehr oder weniger starke Hydrolyse aller Zr-Salze 
unter Bildung komplexer, leicht zu Additionsverbindungen neigender 
Zirkonyl- und Dizirkonylionen. Man mag — und mit Recht — ein- 
wenden, daß diese und ähnliche Umstände es als unsinnig erscheinen 
lassen, solche Substanzen überhaupt zu prüfen. Es mögen auch vor- 
erst — im Rahmen des allgemeinen Schemas — nicht mehr als erste 
Tastversuche sein, an die sich eingehendere Studien unter Berück- 
sichtigung der berührten Momente werden anschließen müssen. Ist 
diesbezüglich bei Elementen, wie Al, Fe, Zn usw. die Diskussion bereits 
weit fortgeschritten, ohne allerdings schon vollständige Klärung erzielt 
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zu haben, so brauchen deswegen andere — wenn auch nur theoretisch 
interessierende — Elemente nicht vernachlässigt werden, und es muß 
auch mit ihnen ein Anfang gemacht werden, um etwas Material in gleicher 
Richtung zu sammeln. 

Vorläufig sind Befunde über Zr erst äußerst spärlich, sogar sein Vorkommen 
in Pflanzen noch zweifelhaft (ROBINSON, STEINKÖNIG und Miter). Nach Dross- 
BACH ist die fungizide und bakterizide Wirkung gering, geringer als von Ce, Di, 
La, Y. BursTROEM findet n/10—n/10000 Zirkonoxychlorid für Tilletia-Sporen 
unschädlich. BOESEKEN und WATERMANN geben für Penicillium an: mit 0,05% 
Zr-Nitrat noch gutes, mit 0,1% fast kein Wachstum mehr. Nach ARENA fördert Zr 
nächst U am stärksten die Wurzelbildung an Stecklingen von Alternanthera 
spathulata (Reihe U)Zr)Be, dann Ce >W >Rb, Mo kaum mehr, V nur giftig). 

Von dem auf Zr folgenden Hf (Hafnium) standen Präparate nicht 
zur Verfügung. Bei der großen Ähnlichkeit dieser beiden Elemente 
(„größer als zwischen irgendwelchen anderen Homologen‘‘, Remy) wäre 
es in diesem Zusammenhang besonders interessant, vorausgesetzt, daß 
erst die Wirkung von Zr an sich klarer gestellt wäre. 


47. Thorium, Th (Atomgewicht 232,1; Atomnummer 9,0). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Thoriumchlorid, ThCl,-8 aq (516,0, wasserfrei 373,9). 11.—18. 12. 1929. 
1,319g 108,6 104,6 106,6 103,7 106,5 101,1 124,9 — — 
+ 015 038 021 033 028 009 016 015 — — 
Thoriumnitrat, Th(NO,),-4aq (552,2, wasserfrei 480,1). 11.—18. 12. 1929. 
1583g 92,5 94,1 85,7 86,8 821 914 75,3 0 = 
+ 073 049 015 033 032 014 023 009 — — 


Thoriumsulfat, Th(50,), 4 aq (496,2, wasserfrei 424,2). 9.—17. 12. 1929. 
1,264g 105,7 106,4 102,9 102,4 102,5 164,3 200,8 0 ~- 
+ 035 013 042 034 006 055 024 030 — — 
Alle Salze durchweg löslich; bis IV Kd.-Bildung normal, Spf. schwarzbraun 
bis schwarz; III schneew. Mz., sehr vereinzelt große schwarze Kd. 


Von den drei untersuchten Salzen zeigt Sulfat relativ starke, Chlorid 
schwache Stimulation, Nitrat ist nur giftig (Reihe Sulfat > Chlorid > Nitrat, 
wie sie auch sonst mehrfach zu sehen war). Jedenfalls scheint Th weniger 
giftig zu sein als Zr, was — soweit sich ein solcher Vergleich ziehen läßt — 
an Mo bzw. W)U erinnern könnte. Wie bei Uran sind, auch für die 
physiologische Wirkung die radioaktiven Eigenschaften beachtlich, die 
eine sehr intensive Beschäftigung mit diesen Elementen veranlaßt haben. 

Fördernden Einfluß kleiner Mengen (18—50 mg) auf Schimmelpilze geben 
an: LAssaLLe und Deas (Aspergillus niger), Sarrory und BaïzLy (Aspergillus 
fumigatus), Sartory (Phycomyces splendens). Boxorny findet 0,1% Th-Sulfat 
für Algen, Infusorien u. dgl. unschädlich, auch für höhere Pflanzen, wie Vicia 
cracca. Dasselbe ist nach Aso bei Gerste der Fall, erst 1% schädigt; bei Hirse 
wurde Stimulation beobachtet. Nach HÉBERT nimmt bei Tieren, niederen Organis- 
men usw. die Giftigkeit im Sinne der Reihe Zr, Th, Cr, Al, Ce, La, Mg ab (die letzten 
drei unschädlich); Th wäre also weniger giftig als Zr, doch für Aspergillus, Hefe, 
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Diastase usw. fast so stark wie Hg, die Keimung verschiedener Samen wird erst 
über 1 : 200 geschädigt. Dieselbe Konzentration hemmt nach älteren Angaben 
von DrossBacH die Entwicklung von Schimmelpilzen nicht, wohl aber von Kokken. 
Im übrigen wurde Th als Repräsentant eines vierwertigen Ions vielfach untersucht, 
etwa im Vergleich zu Al, Ca, K. BURKSER hat es in Pflanzenaschen nachweisen 
können (0,0002—0,0036%, im Meerwasser durchschnittlich 10 g-%). 


n) Bor, Aluminium, Yttrium, Lanthan (Cer, Didym) ; Thallium. 
48. Bor, B (Atomgewicht 10,82; Atomnummer 5). 
Kontr. IX vum vo VI V IV II Il I 


Borsäure, H,BO, (61,84). 22.—29. 1. 1929. 
0,689 g 101,1 102,6 97,0 1042 9,4 104,5 103,3 73,6 0 
+ 025 037 045 007 069 022 024 070 017 — 
Borax, Na,B,0,-10 aq (381,44, wasserfrei 201,28). 10.—17. 1. 1929. 


0,862g 101,5 1015 9,1 105,1 919 100,7 85,0 38,6 0 
+014 020 022 025 064 040 028 057 017 = 


Durchweg reichlich Kd., allenfalls II etwas spärlicher (besonders Borsäure), 
Spf. schwarzbraun bis schwarz; Borax I Bds. 

Anfangs- und (End-)p,: 1 mg B als Borsäure bzw. Borax 4,0 (2,7) 4,5 (2,8); 
10 mg 4,0(2,6) 5,4 (3,1); 100 mg 4,0 (2,7) 6,5 (3,2); 300 mg 3,6 (2,4) 6,8 (5,4); 
1000 mg 3,6 6,8; Kontr. 4,0 (2,7). 


Die Giftwirkung von B erwies sich als gering, wie auch AGULHON 
für Aspergillus 0,1% Borsäure wirkungslos findet und völlige Wachstums- 
hemmung erst auf konzentrierten Lösungen. Selbst Algen, wie die sonst 
sehr empfindliche Spirogyra, wachsen auf 0,2% noch gut (LOEW, BRENCH- 
LEY). Moret will für niedere Pilze schon geringe Mengen wachstums- 
hemmend finden ; fäulniserregende Penicillium-Arten auf Orangen können 
nach MARLOTH durch Eintauchen der Früchte in 5% Borsäure wirksam 
bekämpft werden. Nach BoESEKEN und WATERMANN ist Aspergillus viel 
resistenter als Penicillium; Zusatz von Mannit, Sorbit, Lävulose, Proto- 
katechusäure usw. schwächt die Giftwirkung weiterhin ab. Hierin 
liegt ein gewisser Gegensatz zu den Befunden von KAHLENBERG und TRUE 
an Lupinenkeimlingen, wonach durch Mannit die Giftwirkung von Bor- 
säure etwa verdoppelt wird, infolge Bildung der komplexen und stärker 
dissoziierten Boromannitsäure; offenbar sind für Keimpflanzen in 
erster Linie die H-Ionen entscheidend (vgl. auch KAHLENBERG und 
AUSTIN), während bei dem gegen Säure wenig empfindlichen Aspergillus 
die geringere Giftwirkung von Komplexionen gegen Atomionen (vgl. 
KRoENIG und PAUL u.a.) zum Vorschein kommt. 

Wie Borsäure verhielt sich Borsäureanhydrid (B,O,, Merck ; III 104,8; 
II 66,0; I 0), was nicht anders zu erwarten war, da es sich in Wasser 
zu Borsäure löst. Borax scheint in obigen Reihen giftiger zu sein; dabei 
ist aber zu beachten: einerseits seine alkalische Reaktio‘ (vgl. pr -Werte), 
und andererseits, daß bei gleichmolaren Mengen das Tetraborat jeweils 
die vierfache Menge B enthält. Dieser letzte Punkt ist nicht entscheidend, 
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wie untenstehende Reihen, parallel nebeneinander angesetzt und auf 
gleiche Mengen -B eingestellt, zeigen. In der Hauptsache muß also 
(abgesehen von der verschiedenen Konfiguration BO, bzw. B,O,) die 


3 10 30 100 300 1000 
N 0. 6 pra 98 100 95 86 58 0 
Be in PTE 9 92 79 62 42 0 
Kontrolle 0,809 g. 27. 2.—6. 3. 1929. 
ET : mas bet À 106 99 94 85 62 0 
MORE... : 5 ennui l ru 97 96 82 63 36 0 
Kontrolle 0,906 g. 5.—12. 3. 1930. 
Wasserstoffionenkonzentration schuld sein, worüber — wie an vielen 


anderen Stellen — weitere Versuche erforderlich wären. Vorerst ergab 
sich bei stark saurer Reaktion (anfangs mit Salzsäure auf px 3,5 ein- 
gestellt) intensive Stimulation, besonders mit Borax, bis zum 11/,—2fachen 
der Kontrolle; mit 2g CaCO, je Kôlbchen (Anfangs-px 6,2—6,4) war 
keine Stimulation erkennbar, sondern im Gegenteil stärkere Giftwirkung 
(100 nur etwa */, der Kontrolle, 300 kein Wachstum mehr), in gleicher 
Weise bei beiden Verbindungen. Zu dem Ergebnis der Hauptreihen 
würde also gut passen, daß die Giftwirkung durch schwach saure bis 
neutrale Reaktion verstärkt, durch stark saure Reaktion gemildert wird 
und hierbei Stimulation zum Vorschein kommen kann. Leider ist die 
Zahl brauchbarer B-Verbindungen gering, allenfalls kämen noch Per- 
borate, etwa Na,B,0, - 10 aq in Betracht; völlig fehlen, zwecks Vergleichs 
mit diesem, dem Al analoge Salze. 


Bezüglich der umfangreichen Literatur über B und höhere Pflanzen sei 
auf BRENCHLEY (1927) und SCHARRER (1933) verwiesen!. Seit WITTSTEIN und 
APOIGER wurde es vielfach nachgewiesen und ist weit verbreitet, besonders in 
Früchten (Baumert: Weintrauben, Wein; Branp: Hopfen, Bier; HorTer: 
Äpfel, Birnen; Beccut: Feigen, Tomaten; CRAMPTON: Pfirsiche, Wassermelonen ; 
Dunn und BLoxam, Dopp, ScortELp und WıLcox: Orangen usw.). Hinsicht- 
lich seiner Wirkung auf Keimpflanzen, in Wasserkulturen usw. wurde es meist 
giftig gefunden, zumal von älteren Autoren wie PELIGoT, Knop, Moret, 
HOoTTER, PELLET, HASELHOFF, VOLCKER, SKINNER u. a., so daß ein B-Gehalt 
von Düngemitteln vielfach nicht günstig beurteilt wurde (BLAIR, BLAIR und Brown, 
BRECKENRIDGE, Brown, Bruno, CoNNER und Ferrevus, MoRsE, NELLER und 
Morse u.a.). Andererseits fehlt es nicht an Beobachtungen über Wachstums- 
und Ertragssteigerungen (NAKAMURA, UCHIYAMA, AGULHON, BERTRAND, ALBANO, 
LoEw, MEYER, SCHARRER und SCHROPP u. a.), und nachdem schon Mazé kleine 
Mengen B für Wasserkulturen von Mais als nötig erachtet hatte, ist in neuerer 
Zeit die Unentbehrlichkeit dieses Elementes für zahlreiche Pflanzen behauptet 
worden, besonders für Vicia faba (BRENCHLEY, WARINGTON, BRENCHLEY und 
THORNTON), aber auch für Erbse (SOMMER und Sorokin), Gerste, Baumwolle, 
Buchweizen (SOMMER und LipMAnn), Orangenbäume (Haas und Reep, Haas und 
Kurorz), Kartoffel (JoHNsToN und DORE, JOHNSTON und FisHER), Tomaten (JoHNs- 
Ton und Dore), Tabak (SwAnBAcK, MCMURTREY, Mes), Esparsette (MEvius), 


1 Vgl. auch Fortschr. Bot. 2, 164; 3, 116; 4, 198. 
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Rüben (BRANDENBURG), Weizen (Morris), Flachs (SKkOLNIK) usw., so daß neuerdings 
viele Autoren ihren Nährlösungen etwas B zusetzen (Haas und Reep, Maz£, Hoac- 
LAND, vgl. SCHROPP und SCHARRER). In manchen Fällen (Jacos: Bohnen, Erbsen ; 
CorLınss: Sojabohne; Mevıus: Pinus pinaster) konnte eine Notwendigkeit nicht 
gefunden werden, sondern nur — in größeren Mengen — Giftwirkung. Interessant 
ist, daß die Herz- und Trockenfäule der Rüben durch B geheilt bzw. dieser Krankheit 
durch B-Düngung mit Erfolg vorgebeugt werden kann (BRANDENBURG), und weiter- 
hin, daß die Pollenkörner tropischer Nymphaeaceen nur bei Anwesenheit von B 
normal keimen (SCHMUCKER), wobei der im Narbensekret enthaltene B-Gehalt 
optimal wirkt. 


49. Aluminium, Al (Atomgewicht 26,97; Atomnummer 13). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Aluminiumchlorid, AIC], (133,35). 2.—9. 4. 1928. 
0,692g 99,6 97,1 96,5 96,2 94,1 163,7 250,0 0 — 
+ 039 013 021 009 026 043 045 011 — _ 

Aluminiumnitrat, AI(NO,),-9 aq (375,18, wasserfrei 213,00). 3.—10. 7. 1928. 
0,978 g 98,3 103,9 98,7 100,3 88,7 83,1 46,3 0 — 

+ 043 022 070 033 011 028 044 010 — = 

Aluminiumsulfat, Al,(SO,),-18 aq (666,44, wasserfrei 342,15). 18.—25. 5. 1928. 
0,825g 99,3 100,8 103,4 101,6 100,8 103,2 135,0 0 — 

+ 002 015 032 019 069 053 039 022 — = 

Chlorid, Nitrat, Sulfat: III schneew. Mz.; sonst Kd.-Bildung normal, Spf. 
braun bis schwarz. — Karbonat: V 97,4; IV 80,4; III 64,6; II 0; ab IV Bds.; durch- 
weg reichlich Kd. — Azetat: VI 99,4; V 93,1; IV 77,6; III 44,4; II 16,2; ab IV Bds.; 
durchweg reichl’ch Kd. — Oxyd: V 97,4; TV 89,0; III 43,9; II 29,9; I 0; ab III Bds.; 
durchweg reichlich Kd. 

Anfangs- und (End-)p,: 1 mg Al als Chlorid, Nitrat, Sulfat, Karbonat, Azetat, 
Oxyd bzw. 3,8 (2,3) 4,0 (2,5) 3,7 (2,4) 4,4 (2,5) 4,4 (2,5) 4,4 (2,5); 10mg bzw. 3,0 (1,9) 
3,3 (2,5) 3,0 (2,4) 4,9 (2,7) 4,6 (2,7) 4,5 (2,5); 100 mg bzw. 2,1 (2,0) 2,4 (2,1) 2,3 (2,0) 
5,5 (2,8) 4,6 (3,0) 5,0 (2,9); 300 mg bzw. 1,7 1,8 1,9 6,1 (3,5) 4,7 (4,6) 5,3 (2,9); 
1000 mg bzw. 0,9 1,5 1,8 7,3 (3,9) 4,7 5,8 (3,1); Kontrolle 4,2—4,4 (2,4—2,6). 


Gegenüber Chlorid und Sulfat fällt auf, daß Nitrat nicht stimuliert 
und, mit steigender Konzentration zunehmend, nur giftig wirkt. Auch 
Karbonat, Azetat, Oxyd ließen keine Stimulation erkennen; hier mag 
die Schwerlöslichkeit mitspielen, die aber nicht hindert, daß — vgl. 
im Gegensatz dazu Bariumsulfat oder Bleisulfat — bei weiterer Ver- 
mehrung des Bodensatzes das Wachstum noch weiterhin abnimmt. 


1 3 10 30 100 300 1000 
Chen, i 0% % 118 126 181 190 204 0 0 
Ré ta 108 109 95 88 65 0 0 
Bd sncf « 103 109 102 178 142 0 0 
Karbonat . . . . . 107 107 112 98 97 112 67 
Billa. si. wie : 92 90 92 86 28 0 0 
a Pee ck 95 110 93 89 65 27 Spur 


Kontrolle 0,796 g. (3.—10. 3. 1930.) Chlorid: 30—100 schneew. Mz.; Nitrat: 
100 vereinzelt schwarze Kd.; Sulfat: 100 schneew. Mz.; Karbonat, Azetat, Oxyd: 
durchweg reichlich schwarze Kd. 
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Enger gestaffelte und auf gleiche Mengen Al eingestellte Reihen be- 
stätigten, wenn auch die Zahlen im einzelnen wenig gut übereinstimmen, 
in großen Zügen wenigstens diese Befunde; auch die beträchtliche 
Steigerung des Wachstums mit Chlorid und Sulfat, und ferner die Unter- 
drückung der Kd.-Bildung auf höheren Konzentrationen, Nitrat nicht 
ausgenommen, wiederholten sich. 

Andere Autoren wie RICHARDS, JAVILLIER, H£BERT, die sonst mit fast allen 
Elementen Förderung fanden, geben für Al keine oder nur sehr geringfügige Wirkung 
an. Nach Racısorskı hat Aluminiumpulver auf Nitratkulturen von Aspergillus 
keinen Einfluß, Ammonkulturen werden etwas gehemmt. Für die Keimung von 
Pilzsporen finden Fazs und STAEHELIN Al fast unwirksam (Zn und Fe wenig, Cu 
und noch stärker Ni sehr giftig); bei T'illetia-Sporen macht sich erst n/10 AICI, 
schädigend bemerkbar (BURSTROEM). Penicillium verträgt nach Yosku, der im 
übrigen sehr verdünnte Lösungen für Grünalgen, Helodea usw. stimulierend findet, 
größere Mengen; BOESEKEN und WATERMANN geben (für Penicillium) an: 0,1% 
Al-Sulfat schwache, 0,2% stärkere Hemmung, 0,4% fast, 0,6% gar kein Wachs- 
tum mehr. 

Bei solchen und ähnlichen Befunden erhebt sich die gerade bei Al 
— im Zusammenhang mit der schädigenden Wirkung saurer Böden — 
mehrfach erörterte und experimentell untersuchte, doch trotzdem 
noch sehr verschieden beantwortete Frage, ob die Konzentration des 
Metallsalzes an sich maßgebend ist oder nicht vielmehr die infolge 
hydrolytischer Spaltung entstandenen H-Ionen (vgl. Mevıus, Bram- 
BRING). Daß, bei gleichem py, Säure allein weniger giftig ist als Al- 
Salze, haben MıYAkE, ARNDT u. a. gezeigt, neuerdings TRÉNEL und Frey, 
ÄSLANDER, WIELER, für Aspergillus Lévy !. McLean und GILBERT finden 
Aluminiumzitrat auch in wenig sauren Lösungen (px 6) giftig, ebenso koll. 
nicht diffusible Al-Verbindungen; hier anknüpfend zeigen neueste Ver- 
suche von EISENMENGER mit organischen Al-Salzen (Zitrat und Tartrat) 
“that at appreciable concentrations the aluminium salt suppresses growth 
to a markedly greater extent than does the acid”, und sogar im Tier- 
versuch haben SEIFERT und WELLs festgestellt, daß bei intravenöser In- 
jektion Al giftiger wirkt als Säure: Al bewirkt sekundäre Anämie, Säure 
allein bloß Absinken der Erythrozytenzahl. Auf der anderen Seite 
machen Autoren, wie ARRHENIUS, GILE, LINE, BOHLMANN, bei Aspergillus 
H£BERT in erster Linie oder ausschließlich die Säureionen verantwortlich, 
und BRAMBRING findet Al-Salze sogar weniger giftig als Säurelösungen 
von gleichem py, woraus er auf einen antagonistischen Einfluß Al/H 
schließt. Im Hinblick auf praktische Verhältnisse hält neuerdings PIERRE 
für den Ertrag py und Al in gleicher Weise für unwichtig, nur das Basen- 
verhältnis soll entscheidend sein. 

Im vorliegenden Fall wurde aus verschiedenen in Ergänzung der 
Hauptreihen durchgeführten Versuchen nicht der Eindruck gewonnen, 
daß nur die hydrolytische Azidität maßgebend wäre. So läßt unten- 


1 Vgl. Fortschr. Bot. 2, 167. 
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stehender kleiner Ausschnitt deutlich den Unterschied im Wachstum 
und bezüglich Stimulation zwischen den Reihen n und S erkennen; 
wobei n die normalen Reihen mit Al-Salz in den angegebenen Mengen 
(mg Al je 100) bezeichnet, in den mit S bezeichneten Reihen wurde die 


3 10 30 100 


EE at S| | 129 169 207 197 
| murs er Le ace 99 106 123 126 
RS Giadianieve nds area jh ape cos 101 97 77 56 
rer. nee Ya corlsnenmiieine 97 107 103 101 
Mallet stats En dl au état ran & te 97 106 125 141 
ét luc. HT ruiner. LA «eres 93 101 108 103 


13.—19. 3. 1930. Kontrolle: n 0,812 g, S 0,870 g. — n: Chlorid 10 wenig Kd., 
30—100 schneew. Mz.; Nitrat 10—30 wenig braune Kd., 100 schneew. Mz.; Sulfat 
3—30 vereinzelt braune Kd., 100 schneew. Mz. — S: alle Salze durchweg, bis ein- 
schließlich 100, leicht gefaltete Pilzdecken, dicht besetzt mit braunen Kd. 


Nährlösung ohne Al mit der entsprechenden Säure (Salz-, Salpeter-, 
Schwefelsäure) auf den Anfangs-p;; der parallelen n-Kultur gebracht. 
Die Werte für den End-py waren in allen Reihen ziemlich gleich, etwa 
2,4—2,5, mit zunehmender Konzentration noch etwas abnehmend. Außer 
den gewogenen Trockengewichten verdient — auch im Hinblick auf 
andere Elemente — die durchweg annähernd normale Kd.-Bildung in den 
Reihen ohne Al trotz des Säurezusatzes Beachtung, während größere 
Mengen Al, gleichgültig, ob sie stimulieren (Chlorid, Sulfat) oder nicht 
(Nitrat), die Sporenbildung fast völlig unterdrücken. Mit diesem und 
ähnlichen kleineren Versuchen, in denen der py der Lösungen mit und 
ohne Al in verschiedener Weise variiert wurde, ist die angeschnittene 
Frage natürlich noch nicht endgültig geklärt; doch muß festgestellt 
werden, daß unabhängig von der Wasserstoffionenkonzentration immer 
merkliche Unterschiede hinsichtlich Stimulation und Toxizität zwischen 
den Reihen mit und ohne Al-Salz vorhanden waren. Es kann wohl 
auch keinem Zweifel unterliegen, daß das Al-Ion an sich einen be- 
stimmten und sehr erheblichen Einfluß auf die Zelle hat, wie er von 
Fury beobachtet und dann von Szuecs richtig gedeutet wurde, als 
irreversible Verfestigung des Plasmas oder mindestens der Plasma- 
oberfläche (WEBER), verbunden mit erhöhter Haftfestigkeit (SCARTH). 
Wegen seiner stark flockenden (entquellenden) Wirkung auf Kolloide 
ist Al als Typus eines dreiwertigen Ions — und derart noch intensiver 
wirkend als etwa die Erdalkalien — in Modellversuchen und am lebenden 
x Objekt auch vielfach untersucht worden. 


Im übrigen sei, auch hinsichtlich der weiten Verbreitung in höheren Pflanzen, 
auf SrokLasa (1922), Macistap, Linstow, BORESCH verwiesen (mikrochemische 
Befunde von KRATZMANN und Yosuu und JımBo); bekannt ist seine Anhäufung in 
bestimmten Pflanzen und Pflanzenfamilien (Lycopodiaceae, Symplocaceae, Theaceae). 
Physiologisch interessant ist die Blaufärbung normalerweise rot oder rosa gefärbter 
Blüten, besonders von Hortensien, durch Alaun (MorLısc#, Mryosxi, Karıc, VOUK, 
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ArTkıns), die sich aber anscheinend auch mit Fe-Salzen bewerkstelligen läßt. Viel- 
fach untersucht sind die Umsetzungen und Austauschvorgänge von Al-Salzen im 
Boden, deren hydrolytische Spaltung nach Karren die „Austauschazidität‘‘ bedingt, 
während nach anderen Autoren (z. B. Hıssınk) dem Al dabei keine Bedeutung 
zukommt. Stimulation an höheren Pflanzen wurde mehrfach beobachtet (YAMANO, 
ROTHERT, STOKLASA, McLean und GILBERT u.a.), doch konnten PFEIFFER und 
BLANCK in Vegetationsversuchen keine nennenswerten Ertragssteigerungen fest- 
stellen, so daß die praktische Bedeutung — wie in allen diesen Fällen — zweifel- 
haft zu sein scheint. Daß dabei, was immer noch zu wenig beachtet wird, ver- 
schiedene Pflanzentypen sehr verschieden reagieren, geht z. B. aus Befunden von 
ZNAMENSKIJ hervor, der für eine xerophytische Weizensorte ( T'riticum ferrugineum) 
nur Schädigung, auch in sehr verdünnten Lösungen, für eine mesophytische ( T'riticum 
pseudohostianum) dagegen deutliche Förderung durch Al findet. Oder es sei noch 
an die mehrfach erörterte Verknüpfung mit dem Kalk-Urgebirgsproblem erinnert, 
wie z. B. Mevius (1928) die kalkholde Esparsette gegen Al ungleich empfindlicher 
findet als die kalkfeindliche und säureliebende Pinus pinaster. 

Für die Notwendigkeit von Al, besonders für Hygrophyten und Hygrophile, 
aber auch für Mesophyten, hat sich besonders SroKLASA (1922) eingesetzt. Mazé 
hält es in Wasserkulturen von Mais für notwendig, für eine Reihe anderer Pflanzen 
neuerdings auch SOMMER und Haas und Reep, und HoAGLAnD setzt es seiner 
A-Z-Lösung zu (vgl. SCHROPP und SCHARRER). 


>0. Yttrium, Y (Atomgewicht 88,9; Atomnummer 39). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III 11 I 


Yttriumchlorid, YCL,-6 aq (303,4, wasserfrei 195,3). 20.—28. 6. 1930. 
1,534g 101,5 100,3 95,2 99,8 89,4 88,3 87,7 0 — 
+ 038 034 034 014 028 055 026 030 — — 
Yttriumnitrat, Y (NO,),-6 aq (383,0, wasserfrei 274,9). 21.—30. 6. 1930. 


1,542g 100,4 1012 94,9 99,7 91,7 838 724 0 — 
031 025 013 016 016 037 007 009 — — 


Kd.-Entwicklung durchweg normal, Spf. schwarz; III wenig Kd., verstreut, 


Spf. braun; ab IV Trübung. 
Anfangs-p,, der Lösungen: Chlorid bzw. Nitrat: V 4,1 4,1; IV 3,4 3,4; III 2,2 2,2; 
II 1,2 1,2; Kontr. 4,2. 


Von dem zwischen Al und Y stehenden Sc (Skandium) standen 
Präparate nicht zur Verfügung, so daß die Stellung dieses physiologisch 
wohl noch kaum untersuchten Elements unklar bleibt. — Y scheint, 
beurteilt nach der Wirkung des Chlorids, giftiger zu sein als Al; das 
Nitrat ist etwa diesem gleich, allenfalls etwas weniger giftig; Sulfat stand 
nicht zur Verfügung. Stimulation wurde nicht beobachtet, was im Hin- 
blick auf die gleichfalls starke hydrolytische Azidität der Salze und die 
bei Al daran geknüpften Erörterungen beachtlich ist. 


Eine klare Entscheidung, ob Al oder Y giftiger ist, geht auch aus den wenigen 
Stellen in der Literatur nicht eindeutig hervor. Für Penicillium scheint nach 
BOESEKEN und WATERMANN Y das Wachstum stärker zu hemmen, und das gleiche 
gilt nach Kiss für die Hefegärung. E1sENBERG dagegen findet für Bakterien Al 
giftiger und ebenso, allerdings mit sehr geringem Abstand, Scartu für die Chloro- 
plastenkontraktion bei Spirogyra. — Wenn Y sonst mehrfach geprüft wurde, 
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so geschah es meistens im Hinblick auf die bei Al erwähnte Kolloidaktivität (ver- 
festigender Einfluß auf das Plasma, FLURY, SzUECS), wobei es diesem sehr ähnlich ist. 


51. Lanthan, La (Atomgewicht 138,9; Atomnummer 57). 
Kontr. IX VIII VII VI V IV III II I 


Lanthanchlorid, LaCl,-7 aq (371,4, wasserfrei 245,3). 19.—26. 3. 1929. 
0,995g 99,4 107,1 92,8 94,6 81,0 73,0 63,3 0 — 
+ 048 016 024 062 007 020 024 033 == - 

Lanthannitrat, La(NO,),-6 aq (433,0, wasserfrei 324,9). 5.—12. 2. 1929. 


0,944g 101,8 99,4 102,8 97,5 793 794 80,2 0 — 
+041 038 042 130 034 024 047 026 u — 


Kd.-Entwicklung durchweg normal, Spf. schwarzbraun. Chlorid ab V, Nitrat 
ab IV zunehmend Trübung und Bds. 


Das Nitrat zeigt gegenüber Y und Al keinen wesentlichen Unter- 
schied bis auf die einschließlich III normale Kd.-Bildung, die auf 
dieser Konzentration mit Y weitgehend und mit Al fast völlig ge- 
hemmt erscheint. Das Chlorid wirkt etwas giftiger als Y, so daß sich, 
wenn man die stimulierende Wirkung von AICI, mit hinzunimmt, eine 
Abstufung Al>Y)La ergäbe, die an die Verhältnisse bei den Alkalien, 
Erdalkalien und Zn, Cd, Hg erinnern könnte. Auf das Sulfat mußte, 
wie bei Y, vorerst verzichtet werden. 


52. Cerium, Ce (Atomgewicht 140,2; Atomnummer 58). 
Kontr. IX VII VII VI V IV III II I 


Cerochlorid, CeCl,-7 aq (372,7, wasserfrei 246,6). 6.—13. 2. 1929. 
0,976g 1014 1013 93,8 98,4 87,3 84,2 79,3 0 — 


+ 049 018 031 002 046 031 031 050 — — 
Ceronitrat, Ce(NO,),°6 aq (434,3, wasserfrei 326,2). 21.—28. 1. 1929. 

0,614g 99,7 1114 90,1 93,8 73,1 130,6 238,0 0 0 

+017 012 008 022 008 005 042 142 — — 


Cerosulfat, Ce,(S0,),-8 aq (712,7, wasserfrei 568,6). 11.—18. 2. 1928. 
1,845g 98,5 95,7 95,1 964 810 80,7 84,5 0 — 
+ 020 069 072 093 051 075 045 031 — _ 

Cerisulfat, Ce(SO,),-4 aq (404,4, wasserfrei 332,3). 8.—15. 2. 1929. 


1,985g 94,9 96,6 921 89,4 72,0 53,5 20,8 0 — 
+052 010 080 086 067 084 059 028 — — 


Chlorid: bis IV normal, ab IV Bds., III schneew. Mz., ganz vereinzelt Kd.; 
Nitrat: ebenso; Sulfate: desgleichen bis IV reichlich Kd.; III schneew. Mz. 

Bei den geprüften Cersalzen fällt vor allem das Nitrat durch seine 
stimulierende Wirkung auf, um so mehr als bei anderen stimulierenden 
Elementen gerade das Nitrat in der Regel am weitesten zurückblieb oder 
überhaupt keine Wachstumssteigerung, sondern nur Giftwirkung zeigte. 
Cerochlorid und -sulfat stimmen gut miteinander überein und unterscheiden 
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sich kaum von La bis auf die völlig gehemmte Kd.-Bildung auf III. 
Cerisulfat wirkt merklich giftiger als Cerosulfat, was gut zur parallelen 
Abstufung Ferrisalze giftiger als Ferrosalze passen würde. 

Diese Abstufung (Cerisalz giftiger als Cerosalz) kommt auch in den Befunden 
von BorsEKEN und WATERMANN an Penicillium zum Vorschein, welche Cerinitrat 
giftiger finden als Cerochlorid. Und Aso führt die anfangs hemmende (später 
jedoch etwas stimulierende) Wirkung kleiner Mengen Cerisulfat zu Topfkulturen 
mit Reis darauf zurück, daß das giftige Cerisulfat durch die organische Substanz 
des Bodens in das weniger giftige Cerosulfat überführt wird. Nach DrossBAcH 
jedoch würde für Bakterien Ceronitrat giftiger sein als Ceriammonnitrat. 

Weitere Studien innerhalb dieser Gruppe der seltenen Erden konnten 
mangels der erforderlichen Präparate nicht angestellt werden. Sie 
wären nicht uninteressant, da sich hier an einer Stelle des Periodischen 
Systems eine ganze Reihe von Elementen zusammendrängt (Lanthaniden), 
deren physiologisches Verhalten — soweit spärliche Befunde darüber 
vgrliegen — durchaus nicht gleichartig zu sein scheint; auch wäre die 
chemische Gliederung in die Ceriterden (La, Ce, Pr, Nd, Il, Sa) und die 
an Y anknüpfenden Yttererden (mit der weiteren Unterteilung in Terbin-, 
Erbin-, Ytterbinerden und Sc) beachtlich. Es stand nur noch ein Di- 
dymnitrat (älteren Datums von KAHLBAUM, stark nach Salpetersäure 
riechend) zur Verfügung (Di, anfangs als Element angesehen, bis es in 
Praseodym und Neodym zerlegt wurde), welches folgendes Ergebnis hatte: 


Kontr. IX VIII vu VI V IV III II I 


Didymnitrat, Di(NO,),-6 aq (436,7, wasserfrei 328,6). 30. 11.—9. 12. 1932. 
0,752g 83,1 942 1343 273,7 363,3 374,6 383,1 0 — 
+ 021 007 008 011 026 027 025 021 — — 
Kontr. und bis VII: dünne glatte Pilzdecken, dicht besetzt mit schwarzen Kd.; 
VI: Mz. stärker gefaltet, etwas löcherig, Kd. spärlich; V—IV: schneew. Mz., sehr 
stark gefaltet; III: Mz. gelblich, krümelig, keine Kd.; Lösungen ab VI in zu- 
nehmender Menge gelb bis gelbbraun. 


Die beobachtete Stimulation erinnert an Ceronitrat; sie ist jedoch, 
schon auf sehr niedrigen Konzentrationen beginnend, im Ausmaß ungleich 
stärker und gestattet, gerade nach den bei Ce gemachten Erfahrungen, 
noch keine Charakterisierung der Wirkung von Di (bzw. Pr und Nd), 
solange nicht andere Salze untersucht wurden. 


Auf pflanzenphysiologischem Gebiet liegt über die Wirkung der seltenen Erden 
begreiflicherweise wenig vor (mehr ist in Fragen der Pharmakologie und Desinfektion 
darüber bekannt), und die zerstreuten und zum Teil recht dürftigen Angaben ergeben 
noch kein brauchbares Bild für vorliegende Zwecke. So bezeichnet BoKoRNY Ceri- 
sulfat für Algen und Infusorien nur als schwach giftig, weniger als Pb, und ebenso 
findet Hégerr Ce und La für Hefe, Enzyme und niedere Tieremur wenig giftiger als 
Mg, während Th sich als ungleich giftiger erwies etwa gleich Hg. Auch Frovın 
und Rovpsky finden für Cholerabazillen La weniger wirksam als Th, während 
Sartory und BaıtLy für Aspergillus fumigatus La, Ce und Di etwa Th gleich- 
stellen und GIRARD die hohe Giftwirkung der seltenen Erden dadurch erklärt, 
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daß ihre starke elektrische Ladung die die Bakterien umgebende elektrische (HELM- 
HOLTzsche) Doppelschicht vollständig aufhebt. Starke Giftwirkung von Ce auf Keim- 
pflanzen von Weizen, Mais und Bohnen (1 : 5000 letal) beschreibt Acqua, und ebenso 
VARVARO, auch CHIEN findet für die Chloroplastenkontraktion bei Spirogyra CeCl, 
ungleich wirksamer (schon 0,00005 m) als BaCl, (0,0001 m), während SrCl, fast 
unwirksam ist. Aso, der in Topfkulturen mit Reis Stimulation behauptet, wurde 
bereits genannt. 


53. Thallium, TI (Atomgewicht 204,4; Atomnummer 81). 
Kontr. IX va vo VI V IV III II I 


Thallochlorid, TICI (239,9). 4.—11. 4. 1929. 


0,659g 110,5 98,0 976 107,7 94,1 94,8 0 0 = 

+ 026 032 041 057 048 042 040 — — — 
Thallonitrat, TINO, (266,4). 2.—9. 4. 1929. 

0,840g 1004 103,0 974 98,2 90,7 77,6 0 0 . 


+ 008 071 026 042 053 010 028 — - aan 


Thallosulfat, T1,SO, (504,9). 3.—10. 5. 1929. 
1,033g 99,6 118 95,6 994 90,6 78,1 0 0 — 
+ 028 025 025 012 026 017 014 — — — 
Kd.-Entwicklung durchweg normal, Spf. dunkelbraun bis schwarz, allenfalls 
Sulfat IV etwas heller. 


Die geprüften Salze des einwertigen Tl — das in manchen Punkten 
Ähnlichkeit einerseits mit den Alkalien und andererseits mit Silber hat — 
erwiesen sich, ohne allerdings an die Giftigkeit von Ag heranzukommen, 
giftiger als die untersuchten seltenen Erden. Zu einem Vergleich mit 
diesen müßten allerdings die dreiwertigen Thallisalze herangezogen 
werden, die ebensowenig zur Verfügung standen wie Präparate der 
vorangehenden Elemente Ga und In, die noch enger als Tl an Al an- 
knüpfen. 

Auf Grund der vorliegenden Angaben müssen Tl-Salze als sehr giftig für das 
Pflanzenwachstum bezeichnet werden, wie es schon Knop in Wasserkulturen mit 
Mais erkannte; DırLına findet es für Keimpflanzen wie für Frösche und Kaul- 
quappen sehr giftig; ausnehmend hohe Giftwirkung, gleich der von Hg, gibt PuLsT 
für die Sporenkeimung verschiedener Schimmelpilze an. Auch Scnoprer findet 
es für Phycomyces neuerdings sehr giftig (schon 2 y/cem, bei 40 y/ccm unterbleibt 
Sporenkeimung), so daß der von RıcHarps (auch Ricuet, May) beschriebene 
fördernde Einfluß auf Hefe fraglich erscheint. Für Desinfektionszwecke fanden es 
schon BEHRING und LINGELSHEIM sehr leistungsfähig, und so wird es wohl auch in 
Amerika viel zur Schädlingsbekämpfung verwendet, was manche Autoren wie BROOKS, 
Lyons, McMurrrey, McCoot zu Bedenken wegen einer möglichen Schädigung 
der Pflanzen veranlaßt hat (dagegen Horn, Warp, MuncH und GARLOUGH, vgl. 
Fortschr. Bot. 4, 200). Relativ wenig wirksam findet es ScARTH für die Chloro- 
plastenkontraktion von Spirogyra; alle seltenen Erden, deren eine große Zahl 
geprüft wurde, erwiesen sich giftiger. Nach PrAr erscheint die starke Giftwirkung 
von Tl- (und ebenso Cd- und Pb-) Salzen in vollständiger Nährlösung ganz außer- 
ordentlich gemildert, da die intensive Adsorption dieser Metallionen im Wurzel- 
system — wie sie auch Acqua an Ce beobachtet — weitgehend herabgesetzt wird, 
in erster Linie wohl durch das anwesende Ca. 
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IV. Allgemeine Gesichtspunkte und SehluBbetrachtungen. 

Die Anordnung des Materials nach homologen Ionenreihen bzw. 
Vertikalreihen des Periodischen Systems gestattete bereits, zu diesen 
Gesichtspunkten das Nötige zu sagen. Wenn dabei für eine mögliche 
Erklärung des parallelen Verhaltens einzelner Gruppen die Größe der 
Ionen einschließlich ihrer Wasserhüllen herangezogen wurde (1932, S. 77), 
so sind das — Ionenradius und Hydratation — dieselben Momente, 
die neuerdings auch LuNDEGARDH (1935) als für Salzaufnahme und 
Ionenaustausch wesentlich mitbestimmend ansieht. Leider sind diese 
Gesetzmäßigkeiten auf wenige Reihen beschränkt und werden sich aus 
früher (1934, S. 207) genannten Gründen kaum auf andere ausdehnen 
lassen. Überhaupt ist es ja, worauf bei früheren Gelegenheiten und auch 
hier wiederum mehrfach hingewiesen wurde, in vielen Fällen kaum mög- 
lich oder ganz aussichtslos, im Hinblick auf den Zustand der Salze in 
Lösungen (Dissoziation, Hydrolyse, Komplexbildungen usw.) und ihre 
Umsetzungen mit den anderen anwesenden Verbindungen die Wirkung 
eines bestimmten Elements oder gar Ions physiologisch klar heraus- 
zuschälen. Zum Teil werden sich diese Schwierigkeiten zwecks ein- 
deutiger Erfassung bestimmter Wirkungen überwinden lassen, wozu 
da und dort Ansätze vorhanden sind. In vielen Fällen handelt es sich 
aber erst um Bruttoergebnisse, für deren Zustandekommen mehrere 
Faktoren verantwortlich sind, und wenn im folgenden schon der Ver- 
such gemacht wird, das Material in seiner Gesamtheit zu ordnen und 
im Vergleich zu den Ergebnissen anderer Forscher umfassend unter ver- 
schiedene, zum Teil nur neu in Erinnerung gebrachte Gesichtspunkte 
zu bringen, so ist klar, daß für solche Betrachtungen die Basis noch nicht 
genügend durchgearbeitet ist und die eben genannten Einschränkungen, 
nur um sie nicht ständig in schwerfälliger Wiederholung mitzuschleppen, 
als selbstverständliche Voraussetzung gelten. 

Um die Übersicht zu erleichtern, seien die wesentlichen Tatsachen 
nochmals in knappster Form zusammengefaßt, unter Hinweis auf die 
ausführliche Darstellung in den Tabellen und die daran geknüpften 
Bemerkungen. Verschiedene Versuche einer graphischen Darstellung 
erwiesen sich, wenn halbwegs auf Einzelheiten eingegangen wird, zu 
unübersichtlich und somit unbrauchbar, oder, wenn nur ein grober Umriß 
gegeben wird, nicht lehrreicher als folgende Zeilen, die in diesem Sinn 
genügen dürften. 

Nach fallender Giftwirkung geordnet, ergibt sich etwa nachstehende 
Reihenfolge, wobei eine solche lineare Anordnung den tatsächlichen 
Verhältnissen natürlich nur sehr ungefähr gerecht wird, ohne das ver- 
schiedene Verhalten verschiedener Salze sowie Überschneidungen unter- 
einander genügend kenntlich zu machen. Eine kürzeste Charakteristik 
wenigstens wurde dadurch zu erreichen versucht, daß neben den kursiv 
gedruckten Symbolen angegeben wird: vor dem ersten Querstrich (../) 
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die letale Grenzkonzentration (kein Wachstum) ; nach dem zweiten Quer- 
strich (/..) jene Konzentration, auf der normales Wachstum, also — 
innerhalb der Fehlergrenzen — kein Unterschied gegenüber der Kontrolle 
zu sehen war; ein beigesetztes „Stim‘‘ deutet Stimulation an (die Kon- 
zentrationen sind mit denselben römischen Ziffern bezeichnet wie in den 
Haupttabellen, auf die sich die folgende Zusammenstellung auch im 
wesentlichen stützt, also I mol/l, II mol/10, III mol/100 usw.) ; zwischen 
den beiden Querstrichen (/.../) ist in abgerundeten Zahlen das Wachstum 
— wie in den Tabellen — in Prozenten der Kontrolle ausgedrückt auf der 
oder, durch Beistriche getrennt, den zwischen den beiden Grenzen ,,letal“ 
und „normal“ liegenden Konzentrationen ; Anmerkungen in () heben ein- 
zelne besonders erwähnenswerte Abweichungen hervor. 

Ag VI/70—90/VIII (Peptonzusatz vermindert Giftigkeit, ebenso 
Collargol weniger giftig); Hg V/60—80/VII (Merkurosalze weniger giftig) ; 
Pd V/90/VII; Cd IV/Spur/VI Stim; Pt IV/20/VI; Hydrosulfit IV/V; 
Ferrozyanid III/Spur, 70/VIII; Ferrizyanid III/Spur, 10, 25, 70/VIII; 
Jodat III/Spur, 85/VI; Perjodat III/Spur, 90/VI; Selenit III/20, 80/VI; 
Au III/40, 90/VI; TI(1) ILI/80, 90/VI; Zyanid III/90/V—VI; Cu II1/40 
bis 60/V ; Selenat IIT/70/V ; Chromat IIT/60—80/V ; Bichromat TIL/90/IV—V; 
Plumbat TI—III/40/V; Nitrit III/IV; N: III/IV Stim; Ce(4) II/20, 
50, 70, 90/VIII; Sn(2) I1/75—%/VIII (Stannichlorid und -sulfat un- 
einheitlich); Tellurit II/10, 70—90/VII—VIII; Permanganat II/20, 
80—90/VII—VIII; Pb I1/50—90/VI—VII (Sulfat stimul. bis I); Fluorid 
II/20, 60, 85/VI (Kalziumfluorid bis I 60); Sulfid II/30, 60, 80/VI; 
Wolframat 1II/10, 70/V—VI (uneinheitlich, Wolframsäure I Stim); 
Titanat T1/20—90/V—VI; Zirkonat 11/40, 70, 90/VI; Stannat I1/40, 70, 
90/VI; Zr 11/60—80/VI (Sulfat III Stim); La II/60—80/VI; Y II/70 
bis 90/VI; Ce(3) I1/80—90/VI (Nitrat III—IV Stim); Ru II?/70 bis 
80/V; Arsenit II/30—50, 80/IV—V; Zn Il/Spur/IV Stim; Tellurat 
TI/80—90/IV—V; Cr TI/10—60/IV (Nitrat giftiger); Manganat I1/30/IV; 
Co 11/30—80/IV ; Ba T1/50—80/IV (Sulfat noch I Stim); Bromat I1/70/IV ; 
Arsenat II/80/IV ; Os IL ?/80/IV; V(Vanadyl) II/80/IV (Nitrat III 0); 
Vanadat I1/70/IV (Ammonvanadat II 60); U II/III; Persulfat II/III; 
Phosphit II/III; Fe(3) II/III (Nitrat III 80, Formiat und Azetat 50, 
dagegen Sulfat und Tartrat Stim); 7’: II/III Stim (Sulfat; Chlorid viel 
giftiger) ; Al II/III Stim (Nitrat giftiger) ; Th II/III Stim (Nitrat giftiger) ; 
Silikat II/III Stim ; Bi II/III (Sulfat II 100); Molybdat 1/20, 70, 80, 90/VI 
(Ammonmolybdat III-II Stim); Rhodanid 1/20, 70, 90/VI; Sulfit I/Spur, 
90/IV ; Azetat I—II Hemmung-O; Jodid 1/60, 80/IV; Borat 1/40, 80/IV 
(Borsäure weniger giftig); Uranat I ?/50—100/III Stim; Zi 1/70—80/III; 
Be I/II Stim (Nitrat 100, von Sulfat größere Mengen vertragen); Fe(2) 
I/II—III (durchweg Stim, auch Formiat, Oxalat, Tartrat); Mn I/II Stim 
(Sulfat sogar I Stim); Thiosulfat I—II starke Hemmung; Chlorat I—II 
Hemmung; Mg I Hemmung (Sulfat gesteigertes Wachstum); Nitrat I 
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Hemmung; Cs [?/II Stim; Rb I?/II Stim; Bromid I schwache Stim 
Ammonbromid 70); Chlorid I schwache Stim; SiO, I Stim; Sr I Stim 
(Nitrat 20); Ca I Stim (Nitrat 60); Phosphat I gesteigertes Wachstum ; 
Sulfat I gesteigertes Wachstum; Na I Stim (Nitrat 85); NH, I Stim 
(Nitrat 100); K I gesteigertes Wachstum. 


Mit dieser — wie gesagt — sehr summarischen und ungefähren Zusammen- 
stellung wären die Ergebnisse anderer Forscher zu vergleichen, soweit solche auf 
breiterer Basis vorliegen. So gibt Maruews für die Wirkung auf Fundulus-Eier an: 
Ag, Hg, Au, Cu, Cd, Pb, Fe(3), H, Zn, Ni, Co, Fe(2), Li, Mn, Ca, Al, Na, Ba, Mg, 
Sr, NH,, K; und für die untersuchten Anionen: Zyanid, Ferrizyanid, OH, Zitrat, 
Oxalat, Jodat, Bromat, Fluorid, Bikarbonat, Jodid, Rhodanid, Nitrat, Sulfat, 
Bromid, Azetat, Chlorid, Chlorat. Für die Wirkung auf Bakterien (je sechs gram- 
positive und -negative Arten) gelten nach EIsENBERG etwa die Reihen der Kat- 
ionen: Ag, Hg, Pt, Au, Co, Cd, Ni, Zr, TI, Cu, Pb, Al, Be, Ti, Fe(3), Zn, U, Cr, 
Y, Fe(2), Th, Ce, Mn, Ba, Ca, Sr, Mg, Li, NH,, K, Na; und der Anionen: Tellurit, 
Bichromat, Perjodat, Tellurat, Persulfat, Jodat, Selenit, Salizylat, Ferrizyanid, 
Borat, Tluorid, Nitrat, Chromat, Arsenat, Jodid, Bromat, Perchlorat, Rhodanid, 
Formiat, Oxalat, Zitrat, Chlorat, Azetat, Ferrozyanid, Sulfit, Nitrat, Bromid, 
Chlorid, Molybdat, Tartrat, Thiosulfat. Ferner bringt Fark im Rahmen eines 
Sammelreferats Angaben von WooDRUFF und BunzeL an Paramaecien: H, Hg, 
Fe(3), Pb, Ag, Cu, Cd, Ni, Co, Mn, Mg, Sr, Zn, Ca, K, von WıssLow und Horcuxiss 
an Bact. coli: Hg, Cd, Ce, Al, Pb, Co, Fe(3), Fe(2), Cu, Zn, Ti(1), Ni, Sn, Ti(3), 
Mn, Ba, Ca, Mg, Li, Sr, NH,, Na, K, und eine Reihe von DE WITT, SUYENAGA 
und Werts an T'uberkelbazillen: Hg, Ag, Au, Cu. Für die Verzuckerung von Stärke 
durch Diastase gibt McGuiean an: Ag, Au, Hg, Cu, H, Ni, Fe(3), Cd, Co, Zn, Pb, 
Mn, Ca, Al, Sr, Ba, Mg, Li, Na, K; für die Ziweißspaltung durch Bromelin CALDWELL : 
Ag, Hg, Cu, Pb, Zn, Ba, Sr, Mg, NH,, Li, Na, K; für die fermentative Spaltung von 
Athylbutyrat Ponp: Hg, Ag, Cu, Zn, Pb, Co, Cd, Ba, Sr, Mg, NH,, Li, Na, K; für 
die Chloroplastenkontraktion bei Spirogyra Scartu: Hg(2), Cu, Ag, Ru, H, seltene 
Erden (La, Ce, usw.), Fe(3), Ba, Cd, Al, Y, Hg(1), Pb, Co, Fe(2), Tl, Mn, Sr, Mg, 
Zn, Ca; für die Plasmolysierbarkeit der Epidermiszellen von Rotkraut und von 
Tradescantia zebrina Kano: Hg, Cu, Zn, Pb, Fe, Co, Mn, Cd, Ni, Ca und Hg, Cu, 
Zn, Pb, Ni, Fe, Cd, Co, Mn, Ca; für den Chemotropismus von Keimwurzeln Poropko: 
Hg, Ag, Pb, Cu, Al, Fe(3), Th, Co, Zn, Fe(2), Cd, Mn, Ni, Mg, Ba, Sr, Ca, Rb, Cs, 
K, Li, Na usw. Weiterhin sei noch verwiesen auf Boxorny (Paramaecien, Infusorien, 
Algen), Kiss (Hefe, Hämolyse), LUMIÈRE und CHEVROTIER (Tuberkelbazillen), 
CLARK (Sporenkeimung von Aspergillus, Penicillium, Botrytis), BURSTROEM (Kei- 
mung von T'illetia-Sporen), Krönıe und PAUL (Bakterien), BOESEKEN und WATER- 
MANN (Penicillium), Courix (Wurzelwachstum von Keimpflanzen) u. a. sowie auf 
Beispiele bei HoEBER!. 

Eine Diskussion dieser Reihen untereinander und im Vergleich zu 
den eigenen Ergebnissen würde im Hinblick auf die gebotene Raum- 
beschränkung zu weit führen, manche Einzelheiten wurden bereits im 


Anschluß an die Tabellen behandelt. In großen Zügen jedenfalls ist 


1 Eine neuere Arbeit von McCarzan 8. E. A. und Fr. Wırcoxon [Contrib. 
Boyce Thompson Inst. 9, 479—500 (1934)] ‘‘Fungicidal action and the periodic 
system of the elements” konnte im Original noch nicht eingesehen werden; es wurde 
bereits betont, daß auf dem Gebiet der Schädlingsbekämpfung und Desinfektion 
und in der pharmakologischen Literatur noch manche wertvolle Befunde über 
vergleichsweise Wirkung der Elemente zu finden und im Zusammenhang mit den 
vorliegenden Bestrebungen nachzutragen sein werden. 
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eine Übereinstimmung wesentlicher Punkte (z. B. die Stellung der Edel- 
metalle, der Alkalien und Erdalkalien, der Schwermetalle usw., samt 
manchen Abstufungen im einzelnen) unverkennbar, und wenn es anderer- 
seits an Abweichungen nicht fehlt, so ist bei solchen Unstimmigkeiten, 
bevor sie als solche gewertet werden, außer den sehr verschiedenen 
Objekten und Versuchsbedingungen zu bedenken, daß einer exakten 
Festlegung der „Toxizität“ an und für sich allerhand Schwierigkeiten 
einschließlich subjektiver Momente entgegenstehen und noch mehr, 
wenn — wie es meistens geschieht — jeweils nur mit einem einzigen 
Salz gearbeitet wird. Um so erstaunlicher ist, daß gewisse Abstufungen 
überhaupt so einheitlich zum Vorschein kommen, alle im physiologischen 
Versuch verschleiernden sekundären Momente also grundsätzlich nicht 
imstande sind, bestimmte charakteristische Eigentümlichkeiten der Ele- 
mente und ihrer Salze völlig zu verdecken. 

Wie bei früherer Gelegenheit (1932, S. 80f.) angedeutet, hat man 
mehrfach versucht, die physiologische Wirkung der Elemente mit par- 
allelen Abstufungen physikalisch-chemischer Größen in Beziehung zu 
bringen. So baut MATHEws auf dem elektrolytischen Lösungsdruck eine 
Formel auf, welche aus der bekannten Giftwirkung eines Salzes die un- 
bekannte eines anderen zu berechnen gestattet, auf diesem Wege also 
das ideale Ziel derartiger Bestrebungen zu erreichen sucht. In der Tat 
sind manche Parallelen zwischen den physiologischen Reihen und der 
Anordnung der Elemente gemäß dieser Konstanten, im ganzen sowohl 
als auch teilweise in Einzelheiten, recht erstaunlich. Es genüge, auf die 
Zusammenstellung der elektrolytischen Lösungsdrucke in LANDOoLT- 
BÔRNSTEIN (1927, Bd. 2, S. 1028) hinzuweisen oder, als Maß dafür, 
auf die zugehörigen Normalpotentiale (Element — Ion; gleichfalls nach 
LANDOLT-BORNSTEIN, Bd. 2, S. 1027/28): 

Au’+1,5 Au "+1,3 Hg*+0,86 Ag + 0,80 Tl + 0,72 Cu + 0,52 
Co + 0,4 Cu +0,33 Sn“ + 0,05 (H +0,00) Fe —0,04 Sn" — 0,10 
Pb" — 0,12 Ni —0,22 Co” —0,29 Tl —0,33 Cd’ — 0,40 Fe” — 0,43 
Cr" —0,6 Zn” —0,76 Mn”—10 Mg”"—155 Ca°—2,5 Sr" —2,7 
Na — 2,71 Ba”—2,8 K’— 2,92 Li — 3,02. 

Abgesehen von anderem, stimmt die Gegenüberstellung gerade 
innerhalb der Alkalien, Erdalkalien und Halogene wenig gut. Dasselbe 
gilt, besonders hinsichtlich der Anfangsglieder Li, Be und F, für den 
gleichfalls von MATHEws herausgestellten Quotienten Aquivalentgewicht/ 
Atomvolumen, der aber im übrigen, wie folgende Reihe einiger solcher 
Quotienten zeigen möge, anderen Gruppierungen (Edelmetalle, Schwer- 
metalle usw.) besser gerecht wird. 

Ag 10,5 ¥/, Os 7,5 1}, Hg 6,8 1}, Au 6,4 1}, Pb 5,7 /,Pd5,5 2}, Pt 5,4 
1, Cu 4,46 1/, Ni 4,45 1/, Co 4,41 1/, Cd 4,32 1/,Ru 4,1 1/, Fe 3,94 1/, Mn 3,65 
1}, Sn 3,64 2}, Zn 3,57 Y, Fe 2,63 1}, Th 2,7 1}, Cr 2,4 1/, La 2,05 Cs 1,87 
1/, Ba 1,8 Rb1,52 1/, Sr 1,3 Na 0,97 !/, Be 0,92 1/, Al 0,90 :/, Mg 0,87 K 0,86 
1}, Ca 0,77 Li 0,53. 
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Einzelheiten zu erörtern sei hier, wie überhaupt, unterlassen und 
nur auf die Wertigkeit der Elemente aufmerksam gemacht. Quotienten 
mit dem Äquivalentgewicht im Zähler müssen — bei demselben Element — 
logischerweise um so kleiner ausfallen, je höher die Wertigkeitsstufe ist, 
was nach obiger Aufstellung auf abnehmende Giftwirkung hindeuten 
würde. Physiologisch scheint gerade das Gegenteil der Fall zu sein, 
nämlich Zunahme der Giftwirkung mit zunehmender Wertigkeit eines 
Elements, womit die Anordnung der Lösungsdrucke besser übereinstimmt. 
Nun sind aber die physiologischen Befunde in dieser Angelegenheit noch 
recht spärlich und beziehen sich fast ausschließlich auf Fe, und gerade 
hier ist die stärkere Hydrolyse und dementsprechend Azidität der Ferri- 
salze zu beachten. Andere Metalle in Form elementarer Ionen ver- 
schiedener Wertigkeit zu prüfen, scheitert in den meisten Fällen an ihrer 
Unbeständigkeit im physiologischen Versuch, doch wären weitere Be- 
mühungen in dieser Richtung erwünscht. 


Wollte man von der Wertigkeit absehen und den Quotienten auf das 


Atomgewicht (statt Äquivalentgewicht) abstellen, so entspräche das, 
Atomgewicht 
Dichte 








da Atomvolumen = Atomgewicht x spezifisches Volumen = 
ist, der Reihenfolge der spezifischen Gewichte: 

Os 22,5 Pt 21,4 Au 19,3 U 18,7 Hg 13,6 Ru 12,3 Pd 11,9 Pb 11,3 Th 11,0 
Ag 10,5 Bi 9,8 Cu 8,93 Ni 8,90 Co 8,83 Cd 8,64 Fe 7,88 Mn 7,3 Sn 7,28 Cr 7,2 
Zn 7,14 Zr 6,5 La 6,15 Y 4,57 J 3,71 Ba 3,6 Br 2,95 Al 2,7 Sr 2,6 Cs 1,87 
Be 1,84 Mg 1,74 C11,57 Ca 1,55 Rb 1,52 F 1,11 Na 0,97 K 0,86 Li 0,53. 

Man hat gelegentlich bemerkt (Rurz DE Lavison), daß die Gift- 
wirkung mit der Dichte der Elemente (die zahlenmäßig ihrem spezifischen 
Gewicht gleich ist) zunimmt. Durchgängig trifft auch das nicht zu, 
und noch weniger läßt sich — besonders wenn man an die Alkalien, 
Erdalkalien und Halogene denkt — die Behauptung (Ap. MAYER) 
aufrechthalten, daß in jeder Gruppe jeweils die leichtesten Elemente 
die unentbehrlichen oder am wenigsten giftigen sind!. Und das Atom- 
volum schlechthin, im Sinne obiger Definition, als Maßstab zu nehmen 
(MatHews und Kiss haben solche Beziehungen mit Erfolg geprüft), 
ist wenig empfehlenswert, da wegen der verschiedenen Anordnung der 
Atome und der dementsprechend verschieden dichten Raumerfüllung 
das spezifische Volumen den von den Atomen eingenommenen Raum nur 
angenähert wiedergibt. Diese Verhältnisse werden heute erheblich genauer 
durch die (hauptsächlich aus Kristalldaten ermittelten) Atom- und 


1 Die „‚Nährstofflinie‘‘, die neuerdings Frey-Wyssuing [Naturwiss. 28, 767 bis 
769 (1935)] durch das periodische System legt, verläuft derart — die unentbehr- 
lichen Elemente miteinander verbindend — auch so, daß sie von der mit C 
gipfelnden Mitte nach beiden Seiten gegen die Edelgase zu Elementen mit mittlerem 
Atomgewicht abfällt. Wie bei allen solchen konstruktiven Untersuchungen geht es 
ohne Zwang nicht ganz ab, ohne daß durch Verbindung so verschiedenartiger 
Elemente der Grund ihrer Unentbehrlichkeit verständlicher würde. 
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Ionenradien dargestellt, auf die in den früheren Arbeiten und auch hier 
mehrfach Bezug genommen wurde, wobei physiologisch — begreiflicher- 
weise — nicht die scheinbaren Radien, sondern die tatsächliche Größe 
der Ionen einschließlich ihrer Wasserhüllen bedeutungsvoll ist. 

Daß nicht alle periodischen Eigenschaften der Elemente zu einem 
Vergleich mit ihrer physiologischen Wirkung geeignet sind, sei noch 
durch die im folgenden gegebene Reihenfolge der Zonisierungsspannungen 
— einen für vorliegenden Zweck allerdings etwas weit hergeholten Be- 
griff — dargetan (die Zahlen in Volt nach LanpoLrt-BöRNSTEIN und er- 
gänzt nach Remy, Bd. 1, Abb. 3): 

Hg 10,4 Be 9,6 Zn 9,35 Au 9,25 Cd 8,96 Fe 7,9 Co 7,8 Cu 7,7 Mg 7,6 Ni 7,5 
Ag 7,5 Pb 7,4 Mn 7,4 Sn 7,3 Ti 6,8 V 6,7 Cr 6,7 Y 6,4 Ca 6,1 T16,08 Al 5,96 
Sr 5,67 La 5,6 Li 5,4 Ba 5,2 Na 5,12 K 4,32 Rb 4,16 Cs 3,87. 

Ebenso ist mit der gelegentlich, z. B. bei Besprechung der Halogene, 
bereits berührten Wanderungsgeschwindigkeit der Ionen in größerem 
Zusammenhang nicht viel anzufangen (vgl. die Zahlen bei LANDOLT- 
BÖRNSTEIN, Bd. 2, S. 1104), obwohl die Beweglichkeit der Ionen, auch 
physiologisch, z. B. für ihr Eindringen in die Zelle, zweifellos bedeutungs- 
voll ist. Doch weist der Umstand, daß gerade die extrem beweglichen 
H- und OH-Ionen in die lebende Zelle nicht oder nur schwer eindringen, 
schon darauf hin, daß die Wanderung der Ionen in wässeriger Lösung 
nicht identisch ist mit ihrer Beweglichkeit im lebenden Plasma. 

Man kann natürlich die genannten und noch andere physikalisch- 
chemische Konstanten miteinander kombinieren oder mit Hilfe zu- 
sätzlicher Größen sonstwie umformen und erhält dann in manchen 
Fällen bessere Übereinstimmung mit den physiologischen Ergebnissen. 
Es würde aber doch einen zu gewaltsamen Sprung bedeuten, wollte 
man eine Erklärung der physiologischen Tatsachen daraus ableiten und 
damit Parallelen dieser Art unmittelbar als kausale Zusammenhänge 
hinstellen ; dazu liegen Begriffe wie Lösungsdruck, Zersetzungsspannung, 
Normalpotentiale usw. (ausgenommen die Ionengröße) biologisch inter- 
essierenden und biologisch möglichen Bedingungen doch zu fern. Es ist 
ganz außerordentlich bemerkenswert — und deshalb wurde dieser An- 
gelegenheit so viel Raum gewidmet —, daß grundsätzliche Überein- 
stimmungen und teilweise sogar bis in Einzelheiten überhaupt fest- 
zustellen sind; ein Hinweis, daß sich die Unterschiede in der Atom- 
struktur einerseits rein physikalisch und andererseits physiologisch in 
(vielfach wenigstens) ähnlich abgestufter Weise auswirken, äußerlich 
sehr verschiedenartige und einander fernliegende Phänomene letzten 
Endes also gleichermaßen auf den Elementarbau der Materie zurück- 
zuführen sind. Sieht man sich nach Möglichkeiten zu einem Verständnis 
der physiologischen Salzwirkungen um, so wird die Aufmerksamkeit — 
und besonders hinsichtlich vergleichsweiser Einflüsse — auf die Wechsel- 
wirkungen zwischen Salzen und Kolloiden gelenkt, weswegen auf den Begriff 
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der lyotropen Ionenreihen bzw. der davon abgeleiteten und biologischen 
Verhältnissen noch näher liegenden ,,Übergangsreihen‘ und zytotropen 
Reihen, mehrfach Bezug genommen wurde (vgl. HoEBER, Boas, HoLm 
und SHERMAN, BRAUNER, DELLINGSHAUSEN). Zweifellos erschöpfen diese 
Momente die Angelegenheit nicht. Es ist mehr als fraglich, ob man die 
Unentbehrlichkeit der mineralischen Elemente nur auf diesem Wege 
verstehen kann, gerade bei den Schwermetallen (,,Biokatalysatoren‘, 
BoRTELS; „anorganische Fermente“, BREDIG) und ganz allgemein bei 
Stimulationswirkungen liegt — vielfach allerdings etwas oberflächlich 
und ohne tiefere Begründung angewandt — der Begriff der Katalyse 
näher, der (in engerer oder weiterer Fassung, Mirrascu) auf allen Ge- 
bieten der Biologie immer weiter vordringt. Auch für Giftwirkungen 
bedeutungsvoll (negative Katalyse), sind hier jedoch zunächst die erst- 
genannten Beziehungen zwischen Salzen und Kolloiden in Betracht 
zu ziehen, und wenn die Kolloidchemie manche — von vornherein 
zu weit gespannte — Erwartungen der Biologie nicht erfüllt hat, so 
ist gerade dieses im Mittelpunkt physiologischer Interessen stehende 
Gebiet (Quellung, Entquellung, Solvatisierung und Peptisation, Ionen- 
adsorption, adsorptive Verdrängung usw.) aufschlußreich gefördert 
worden. 

Schließlich sei noch hingewiesen auf die früher (1932, S. 82/83) bereits 
behandelten Beziehungen zur Häufigkeit der Elemente, die sich (für 
eine Auswahl seltenerer Elemente) etwa in folgenden Prozentzahlen 
darstellt (nach Remy, Bd. 2, S. 394): 

Mn 9 Ba4 Cr 3,3 F 2,7 Zr 2,3 Zn2 Nil,8Sr 1,7 V1,6 Cul-10%, Y7 
W5 Li4 Rb3,3 Ce2,2 Pb2 Th2 Co1,2 B1-10%, Mo7,5 Br6 Sn6 Be5 
La 5 As 4,5 - 1074, Se8 Cs7 Sb3 U2 Til Cd1-10%, J7 Pt, Pd, Os, Rud 
Ag4 Hg3 Tel-10%, Au 1,5 - 1077, Ra 7 - 1072, 

Unter Verzicht auf langatmige Erörterungen genüge es wieder, diese 
Anordnung den physiologischen Ergebnissen einfach gegenüberzustellen, 
woraus Parallelen sowohl wie Unstimmigkeiten ohne weiteres klar 
werden. Da hier, im Gegensatz zu den bisher herangezogenen Größen, 
zur Unsicherheit der physiologischen Befunde noch die Unsicherheit 
der geochemischen Schätzung hınzukommt (die prozentische Verteilung 
wäre überdies nur auf die von Pflanzen bewohnten Regionen einzu- 
schränken), so sind mehr als sehr ungefähre Beziehungen von vornherein 
nicht zu erwarten. Um so mehr überraschen manche Parallelen, womit 
einerseits das physiologische Moment der Anpassung bzw. Auslese 
berührt wird und andererseits (wie an obengenannter Stelle ausgeführt 
wurde) auch von dieser Seite her der Atombau als für zwei so verschiedene 
Erscheinungen maßgebend und sie derart verknüpfend erscheint. 

Die bisherigen Erörterungen waren in der Hauptsache auf die Gift- 
wirkung der untersuchten Salze abgestellt, und es bleibt nunmehr noch 
übrig, die beobachteten Stimulationswirkungen zusammenfassend zu 
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überblicken. Macht schon eine exakte Festlegung der Toxizität Schwierig- 
keiten, so kann eine vergleichsweise Abstufung nach Bereich und Ausmaß 
der Stimulation noch weniger Anspruch im Sinne einer feststehenden 
Charakteristik erheben. Offenbar haben, mehr noch als bei Giftwirkungen, 
die anderen Ernährungsfaktoren Einfluß darauf, ob und in welchem 
Umfang das normale Wachstum abgeändert wird, was auch verständlich 
macht, daß die Angaben verschiedener Autoren in der Regel weit aus- 
einander gehen. Selbst wenn Übereinstimmung herrscht — was schon 
selten genug ist —, daß Stimulation erzielt wurde, so schwanken die 
Befunde hinsichtlich des quantitativen Ausmaßes. Eigene Erfahrungen 
bestätigen durchaus, daß einmal gefundene Zahlen, unter peinlichster 
Einhaltung der Versuchsbedingungen, sich kaum mit Sicherheit reprodu- 
zieren lassen und bestenfalls der Größenordnung nach stimmen. Derart 
fehlen, solange der zugrundeliegende Mechanismus nicht klarer erfaßt 
ist, die erforderlichen Unterlagen, die, trotz der Fülle einschlägiger Be- 
mühungen, und trotzdem (bei aller gerade hier sehr nötigen Zurück- 
haltung) Stimulationswirkungen sicher festgestellt wurden, geeignete Vor- 
schläge für Anwendungen im praktischen Pflanzenbau gestatten würden. 

Wie in der vorangehenden Übersicht kann es sich wieder nur um 
ein sehr ungefähres Bild handeln, für das dieselben Vorbemerkungen 
gelten. Die römischen Ziffern bezeichnen wieder die Konzentrationen, 
auf denen Stimulation beobachtet wurde, und daneben ist das maximale 
Ausmaß der zusätzlichen Wachstumsförderung in Prozenten der Kon- 
trolle angemerkt (also 50 = l!/,fache Kontrolle, 100 = doppelte Kon- 
trolle usw.). 

Zn VII—IV 200—300, Rb III—II 150—300, Di (nitrat) VII—III 280, 
Mn IV—II 120—230 (Sulfat bis 1700), Be IV—II 150—200 (Nitrat kaum), 
Uranat V—III 100—200, SiO, II—I 50—200, Ba (nur Sulfat) II—I 200, 
Pb (nur Sulfat) [V—I 200, Ca ITI—I 80—150 (Nitrat 25), NH, III—I 
50—150 (Nitrat I keine Stim), Al TV—III 40—150 (Nitrat keine Stim), 
Ce (nur Ceronitrat) IV—III 140, Cs III—II 50—120, Cd VII—VI 100 
(Nitrat 50), Th TV—III 25—100 (Nitrat keine Stim), Na II—I 20—100 
(Nitrat keine Stim), Mo (nur Ammonmolybdat) III—II 90, Fe VI—III 
80 (Nitrat keine Stim, Ferrosalze bis II, organische Fe-Salze bis 220), 
Ti (nur Sulfat) IV—III 75, Sr III—I 60—75 Nitrat I Hemmung), W 
(nur Wolframsäure) I 60, Ni VI—IV 10-40, Zr (nur Sulfat) III 30, 
Cr (nur Chlorid) IV 30, Bromid I 10—30, Sn (nur Stannisulfat) III 25, 
Co VI—V 20, Silikat III 20, Chlorid I 20, Manganat VI—IV 10, U 
(Uranylnitrat) III 10; keine Stimulation wurde beobachtet (ausgenommen 
die’ in Klammern angemerkten Salze) bei den Kationen: Li, Ba (aus- 
genommen Sulfat), Hg (allenfalls Kalomel ?), Ag, Au, Pt, Pd, Os, Ru, Tl, Ce 
(ausgenommen Nitrat), Cr (ausgenommen Chlorid), U (ausgenommen 
Nitrat), Bi, V, Sn (ausgenommen Stannisulfat), Pb (ausgenommen Sulfat), 
Ti (ausgenommen Sulfat), Zr (ausgenommen Sulfat), Y, La, und bei den 

















der Elemente nach Wachstumsv hen mit Aspergillus niger. 699 





Anionen : Fluorid, Chlorat, Bromat, Jodid, Jodat, Perjodat, Zyanid, Ferro- 
und Ferrizyanid, Rhodanid, Permanganat, Chromat, Bichromat, Molybdat 
(ausgenommen Ammonmolybdat), Wolframat, Selenat, Selenit, Tellurat, 
Tellurit, Arsenat, Arsenit, Antimonat (die Stimulation von Brechweinstein 
beruht auf Tartrat), Vanadat, Sulfit, Sulfid, Thiosulfat, Hydrosulfit, 
Persulfat, Titanat, Borat. 

Bei dieser Übersicht fällt zunächst die große Zahl von Salzen auf 
(mehr als die Hälfte von insgesamt etwa 250), bei denen eine Wachs- 
tumsförderung nicht zu sehen war ; was Veranlassung gibt, zu dem gewöhn- 
lich nach ARNDT und ScHuLz benannten Gesetz Stellung zu nehmen, von 
HUEPPE etwa so formuliert, daß ,,jeder Körper, der in bestimmten Konzen- 
trationen Protoplasma tötet und vernichtet, in geringen Mengen die Ent- 
wicklungsfähigkeit aufhebt, aber in noch geringeren Mengen jenseits eines 
Indifferenzpunktes umgekehrt als Reiz wirkt und die Lebenseigenschaften 
erhöht‘. Es würde zu weit führen, auf die Erörterungen für und wider eine 
Allgemeingeltung dieses Gesetzes einzugehen, für das sich manche Autoren, 
wie HUENE, FRED, BIER, SEIFFERT (der in der LoEaNERschen Randwulst- 
bildung am keimfreien Hof von Bakterienkulturen eine ,,wohlfundierte 
experimentelle Darstellung des Arnptschen Grundgesetzes“ sieht, vgl. 
dazu CoBET) auf Grund von pflanzen- und tierphysiologischen Er- 
fahrungen ebenso energisch einsetzen wie andere (JOACHIMOGLU, Fick 
und KRÜGER, MEIER, ZELLER, HEUBNER u.a.) Bedenken dagegen haben 
(NIETHAMMER: „Das ARNDT-ScHULzsche Gesetz muß für die Beeinflussung 
des Pilzwachstums durch Giftstoffe abgelehnt werden, da eine Anzahl der 
geprüften Stoffe dem erwähnten Gesetz nicht folgt‘; oder BRENCHLEY: 
“It is not true to maintain the hypothesis that all inorganic plant 
poisons act as stimulants when they are present in very small quan- 
tities”). Das vorliegende Material erscheint nicht eben geeignet, mit 
seinen überwiegenden Ausnahmen als Stütze für eine Allgemeingeltung 
des Gesetzes zu dienen, das, wenn es nur in einzelnen Fällen gilt, nicht 
gut als „Gesetz‘‘ angesprochen werden kann. Daß Wirkungen über- 
sehen wurden, ist bei dem weiten abgetasteten Konzentrationsbereich 
wenig wahrscheinlich. Trotzdem muß eine endgültige Entscheidung 
dahingestellt bleiben. Es kam mehr als einmal vor (einige Hinweise 
wurden im Anschluß an die Tabellen gegeben), daß in ergänzenden 
Versuchen Wachstumsförderungen auftraten, die nach den Hauptreihen 
nicht zu erwarten waren, und ferner muß sich ja „Stimulation“ nicht 
auf das Wachstum als Ganzes richten, gemessen an der Bildung von 
Trockensubstanz, es mögen sehr wohl andere Vorgänge gefördert worden 
sein, die nicht untersucht wurden. In erster Linie aber sollten voreilige 
Verallgemeinerungen, an denen gerade die Stimulationsliteratur (und 
meist noch auf Grund unzulänglichen Materials) so reich ist, vermieden 
werden, wobei sich dann wohl ergäbe, daß jeder Stoff in entsprechenden 
Mengen und unter bestimmten Bedingungen stimulieren kann, was nun 
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allerdings eine erhebliche Abschwächung eines „biologischen Grund- 
gesetzes‘‘ — sofern man dann überhaupt noch von einem solchen sprechen 
kann — bedeuten würde. Überdies braucht ,,lebendes Plasma“, also das 
Grundprinzip der Biologie, gar nicht beteiligt zu sein, wie entsprechende 
Förderungen (und Hemmungen) in Modellversuchen, bei Enzymreaktionen 
u.dgl.in vitro dartun; die ganze Frage stellt sich eher als eine Angelegen- 
heit katalytischer Stoffwechselvorgänge dar und muß von dieser Seite her 
gefördert werden. 


Bei der Unsicherheit stimulierender Effekte entbehrt eine Gegen- 
überstellung mit physikalisch-chemischen Konstanten noch mehr als 
bei toxischen Wirkungen der erforderlichen physiologischen Unterlagen. 
Wenn sich einzelne kleinere Ausschnitte in Beziehungen, wie sie voran- 
gehend erörtert wurden, einfügen, so sind dagegen die Ausnahmen zu 
zahlreich, als daß man einigermaßen begründete Gesetzmäßigkeiten 
ableiten könnte. Allenfalls sei hervorgehoben, daß die sehr seltenen Ele- 
mente nicht stimulieren und die am stärksten stimulierenden eine mittlere 
Häufigkeit haben oder allgemein verbreitet sind, doch fehlt es auch da 
nicht an Ausnahmen. Bei früherer Gelegenheit (1932, S. 82) wurde die 
auf der Wanderungsgeschwindigkeit der Ionen basierende Formel von 
RoBERTSON erwähnt, nach der bei einem Vergleich verschiedener Salze 
zunehmende Stimulation der Kationen mit fallender und der Anionen 
mit steigender Wanderungsgeschwindigkeit (oder umgekehrt) zu erwarten 
wäre, jedenfalls ein gegensinniges Verhalten der beiden Ionenarten in 
bezug auf diese Konstante. Wie folgende Reihe der Zonenbeweglichkeiten 
(für 18° und unendliche Verdünnung, nach LANDoLT-BÜRNSTEIN, Bd. 2, 
S. 1104) zeigt, läßt sich eine solche Beziehung für das vorliegende Material 

1/, Th 23,5 1/, Be 28 Li 33,4 1/, Al 40 1/,Co 43 Na 43,5 1/, Mn 44 !/, Mg 45 
1/, Cr 45 1, Fe 45 1}, Zn 46 1}, Cu 46 1}, Cd 46 1}, La 50 1/, Ca 51 ?/, Sr 51 Ag 54,3 
1/, Ba 55 1}, Pb 61 1/, Fe61 NH,64 K 64,6 TI 66 Rb 67,5 Cs68 H 315 CH,COO 
35 SCN 56,6 NO, 61,7 Cl 65,5 1/, SO, 68 1/, CO, 70 OH 174 (bezüglich der Halo- 
gene und Halogensäuren vgl. auch 1934, S. 201). 
weder in der einen noch in der anderen Richtung ablesen. Stark stimu- 
lierende Elemente wie Be, Al, Mn, Zn, Ca und Rb verteilen sich über 
die ganze Reihe, und ebenso nur giftige Elemente wie Li, Cr, La, Ag, TI. 
Besondere Aufmerksamkeit wird den H-Ionen zu schenken sein bzw. 
dem Anteil, den sie bei beobachteten Wachstumsförderungen (und 
-hemmungen) durch hydrolytisch gespaltene Salze haben; denn wenn 
ein Objekt wie Aspergillus niger gegen Säure auch wenig empfindlich 
ist, so machen sich geringfügige Veränderungen der Azidität, wenn 
schon nicht im Wachstum, so in verschiedenen Stoffwechselvorgängen 
erheblich bemerkbar. — Besser stimmen Parallelen bei den Anionen, 
wenn man etwa die Reihe SO,>C1>NO, herausgreift, die sich in dieser 
Form mehrfach (Na, K, Rb, Cs, NH,, Mg, Ca, Sr, Hg, Fe, Mn, Cr, Pb, 
Th) im Wachstum des Pilzes widerspiegelt; auf die starke Förderung 
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durch Sulfat wurde ebenso wie auf das Zurückbleiben bzw. die stärkere 
Hemmung durch Nitrat öfter hingewiesen. Gelegentlich fügen sich 
auch CO, (Cd, Co, Cu, Fe, Zn) und CH,COO (Ba, Be, Ca, Cd, Hg, K, Mn, 
NH,, Na, Rb, Sr) in die Reihenfolge, und bei Fe, wo mehrere organische 
Salze untersucht wurden, würden noch Formiat (47) und Oxalat (63) hinein- 
passen (für die Wanderungsgeschwindigkeit von Tartrat, das sich nach 
der Stimulation vor Oxalat stellte, waren keine Zahlen zu finden). Lös- 
lichkeit, Hydrolyse, Dissoziation der Karbonate, Azetate usw. ge- 
statten nicht, sie ohne weiteres mit Salzen wie den Sulfaten, Chloriden 
und Nitraten in Parallele zu setzen, bei den organischen Salzen kommt 
noch ihre spezifische Nährwirkung hinzu. Ferner brauchen obige Reihen- 
folgen nicht unmittelbar auf die Ionenbeweglichkeit abgestellt zu werden, 
sie entsprechen weitgehend der lyotropen Anionenreihe, für die TaLrs 
an Penicillium und Kano an Rotkrautschnitten gezeigt haben, daß sie 
auch bei Schwermetallsalzen (Zn, Cd, Co, Ni) gilt. 

In Kürze sei noch auf einige Besonderheiten der schwerlöslichen 
Verbindungen hingewiesen, von denen absichtlich eine größere Anzahl 
mit einbezogen wurde. Wenn bei diesen auf jenen Konzentrationen, 
wo sie sich nicht mehr ganz auflösten, ein Wachstum des Pilzes unter- 
blieb (As,O,, Na,B,O,, BaCO,, CdCO,, CoCO,, Na,S, Na,CO,, SbCl,, 
TICI und andere), so ist das nicht merkwürdig, es wirkt dann eben eine 
konzentrierte Lösung letal. Häufig kam es aber vor, daß mit zunehmender 
Menge des Bodensatzes, wobei sich also an der Konzentration des be- 
treffenden Stoffes nichts ändern sollte, noch eine weitere Wachstums- 
abnahme oder gar -zunahme festzustellen war; für beide Fälle seien 
einige Beispiele gegeben, wobei zwischen den wieder mit römischen 
Ziffern bezeichneten Konzentrationen und den Zahlen für das Wachstum 
(in Prozenten der Kontrolle) bedeuten: L klare Lösung, Tr Trübung, 
u ungelöster Bodensatz (Tabelle umstehend). 

Zunehmende Hemmung mit zunehmender Menge des Ungelösten 
ist eher verständlich; die Natur des Bodenkörpers wurde nicht weiter 
untersucht, so mag er vielfach nicht nur aus dem ungelösten Anteil 
der betreffenden Substanz bestanden haben, sondern auch aus aus- 
gefällten Phosphaten, Hydroxyden u. dgl., es könnte also zunehmender 
Nährstoffentzug (der auch bei verschiedenen leichtlöslichen Salzen in 
Betracht zu ziehen ist) die erklärende Ursache sein. Allgemein ist bei 
schwerlöslichen Salzen zu beachten, daß die Lösung infolge Mitwirkung 
der Ionen des Wassers eine andere stöchiometrische Zusammensetzung 
haben kann als der Bodenkörper, wie es von WRANGELL und KocH an 
tertiären Phosphaten studiert wurde. Zunächst etwas rätselhaft bleiben 
die beobachteten Wachstumssteigerungen. Einiges hierzu wurde im An- 
schluß an BaSO, (1934, 8.195) gesagt. Sollten die dort genannten 
analytisch faßbaren Gründe ausgeschlossen sein, so wäre (wie gemeinsam 
mit Dr. WeıssrLoG erörtert wurde, der Ähnliches in Versuchen zur 
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Aluminiumkarbonat. VL 97 IVu 80 Illu 6 Ilu 0 
Aluminiumoxyd. . . IVL 89 III u 4  Ilu 30 Iu 0 
Arsentrisulfid. . . . VL 89 IVTr 7 Illu 52 Ilu 0 
8 
0 
9 


Wismutsäure . . . . VL 97 IVu 85 Illu 74 IIu 4 

Cerisulfat. ..... VL 72 Wu 53 Iitu 21 IIu 
Ferrikarbonat. . . . VL 98 IVTr 91 Illu 59 IIu 1 Iu 0O 
DE, . ss VLIIL IVTr 86 Illu 49 Iu 0 

Bleinitrat . . . . . VL 78 IVTr 60 Illu 49 Iu 0 
Bleikarbonat . . . . VL 98 IVu 8 Illu 22 Ilu 7 Iu © 
Antimontrisulfid . . VIL 81 VTr 70 IVu 63 JIllu 36 Ilu 25 
Stannichlorid. . . . VL 75 IVTr 45 Illu 30 Iu 0 
Strontiumkarbonat . IVL112 III Tr 104 IIu 78 Iu 45 
Natriumtitanat . . . VL 95 IV u 68 IlIIu 49 IIu 0 
Zirkonnitrat . . . . VL 80 Wu 85 Illu 65 Iu 0 
Bariumsulfat . . . . VL 92 IVTr102 IIIu106 II u 166 I u 214 
Kalziumsulfat . . . III L 129 II u 219 Iu 153 

Ceronitrat . . . . . VL 9 IVTri131 IIlu 238 Ilu 0 
Kupferkarbonat. . . IVL137 III u 152  Ilu 198 

Ferrokarbonat . . . IVL118 III Tr 135 II u 261 I u 250 
Ferritartrat. . . . . IVL118 IOTr17 II u 325 Iu 0 

Bleisulfat . . . . . VL 97 IVTr117 Illu 156 II u 257 I u 317 
Titansulfat. . . . . VL 94 IV u 120 Illu 176 Iu 0 


Frischhaltung von Schnittblumen beobachtete) zuerwägen, daßder gelöste 
Anteil zwar unabhängig von der Menge des Bodenkörpers ist, nicht 
aber, wenn er fortlaufend von der Pflanze aufgenommen wird, die Ge- 
schwindigkeit, mit der entsprechend der Konstanz des Löslichkeits- 
produktes neue Anteile in Lösung gehen; daß also je nach der Menge 
des Bodenkörpers der Sättigungszustand verschieden schnell oder sonstwie 
ein von der Menge des Bodenkörpers abhängiges Konzentrationsniveau 
erreicht wird, das sich dann physiologisch auswirkt. 


Außer dem Wachstum wurde noch die Kd.-Bildung beobachtet, knappe 
Notizen darüber sind an die Tabellen angeschlossen. Es ist bekannt, daß die Aus- 
bildung der Kd. durch Zinksalze beeinträchtigt bis völlig gehemmt wird, die 
Azidität der Lösung hat Einfluß usw. Nach dem vorliegenden Material scheinen 
die Verhältnisse nicht ganz einfach zu liegen, es handelt sich wohl um die kombinierte 
Wirkung verschiedener Faktoren, die sich im einzelnen noch nicht ganz klar 
herausschälen. In vielen Fällen ist es so, daß ein Element von einer bestimmten 
Konzentration ab die Kd.-Bildung völlig hemmt oder wenigstens weitgehend 
unterdrückt, gleichgültig, ob damit Förderung oder Hemmung des Wachstums 
verbunden ist (z. B. Rb II, CsII, Be II, F IV, Fe Br I, J III, Zn VI, Cd VI, FeIII—II, 
Co IV, Th III, Al III, Ce III, U III, YIII, V III, Sn IIIu.a.); in anderen Fällen läßt 
sich aber eine solche konidienhemmende Konzentration nicht namhaft machen. 
Vergleicht man speziell Kd.-Hemmung und Wachstum, so geht mehrfach einer 
Stimulation Kd.-Hemmung parallel (z. B. Rb-Chlorid, -Nitrat, -Sulfat, -Azetat, 
Cs-Chlorid, -Nitrat, -Sulfat, -Azetat, Be-Chlorid, -Sulfat, -Azetat, Ca-Chlorid, 
-Azetat, Zn- und Cd-Chlorid, -Nitrat, -Sulfat, -Azetat, -Karbonat, Ba-Sulfat, 
K-Bromid, Ni-Chlorid, -Sulfat, -Azetat u. a.), doch erscheint gelegentlich die Kd.- 
Bildung erst von einer bestimmten Konzentration ab unterdrückt, während bereits 
vorher gefördertes Wachstum mit normaler Sporulation verbunden ist (.. B. 
Caesiumsulfat, Ammonchlorid, Ferrochlorid, -sulfat, -karbonat, Ferrisulfat, Mangan- 
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sulfat, -nitrat, Nickelsulfat u.a.); In manchen Fällen bleibt trotz Wachstumszunahme 
die Kd.-Entwicklung normal (Lithiumazetat, Natriumsulfat, -azetat, Ammonsulfat, 
Kalziumsulfat, Strontiumsulfat, Manganchlorid, Uranate, Silikate u. a.), und schließ- 
lich erscheinen sowohl Kd.-Hemmung mit Wachstumsabnahme (Lithiumnitrat, 
Magnesiumchlorid, -nitrat, Kalziumnitrat, Fluoride, Bromate, Jodide, Kupfer- 
chlorid, -nitrat, -sulfat, Ferrinitrat, Selenate, Tellurate, Tellurite, Antimonpenta- 
sulfid, -trisulfid, -trichlorid, Bleichlorid u.a.) als auch Wachstumsabnahme mit 
normaler Kd.-Bildung (Lithiumchlorid, Bariumchlorid, -azetat, -karbonat, Jodate, 
Silbernitrat, -sulfat, -azetat, -karbonat, Chromate, Bichromate, Molybdate, Arsenate, 
Vanadate, Aluminiumoxyd, -karbonat, Lanthanchlorid, -nitrat, Thalliumchlorid, 
-nitrat, -sulfat u.a.) verbunden. 

Mit diesen allgemeinen Erörterungen sei das vorliegende Material 
vorläufig abgeschlossen. Dem Charakter der Untersuchungen ent- 
sprechend waren ausgedehntere spekulative Erörterungen nicht zu 
vermeiden, um zu verschiedenen Fragen Stellung zu nehmen und dabei 
auch mögliche Gesetzmäßigkeiten allgemeiner Art zu beleuchten. Auf 
frühere Bemühungen von LoEw, Matuews, Kiss u. a. wurde hingewiesen, 
die wesentliche Momente bereits sehr klar herausgestellt haben. Ent- 
sprechend der fortschreitenden Entwicklung mag es geboten sein, Be- 
strebungen dieser Art von Zeit zu Zeit einer Revision zu unterziehen, 
um neue Parallelen aufzudecken und andere bereits recht klare Be- 
ziehungen durch: Vermehrung des — immer noch recht dürftigen — physio- 
logischen Tatsachenmaterials zwingender zu gestalten. Wenn Rurz DE 
Lavison gerade Wachstumsversuche mit Schimmelpilzen für diesen 
Zweck am schlechtesten geeignet halt, so hat er nicht so unrecht. (»C’est 
ici la plus mauvaise méthode que l’on puisse trouver pour déterminer 
la toxicité d’un composé quelconque. En effet, nous opérons d’abord 
sur un milieu nutritif complexe, de sorte que le sel employé peut être 


transformé ou précipiter un élément utile ... il sera difficile de savoir 
si la toxicité provient de la modification des phénomènes de nutrition 
ou si le sel employé a une action propre ... il sera surtout tout à fait 


mauvais lorsque l'on prétendra juger de l’action toxique d'un sel employé 
d'après les poids de la récolte obtenue. Il n’y a en effet, a priori, aucune 
raison pour que ce parallélisme existe.«) Zweifellos sind einfachere, 
mehr modellmäßig gestaltete Versuche besser geeignet, Gesetzmäßig- 
keiten über Ionenwirkungen auf das Plasma aufzuzeigen, obwohl auch 
sie nicht alle (und gerade wesentliche) Schwierigkeiten zu überwinden 
vermögen. Von solchen Modellversuchen zum lebenden Organismus 
als Ganzes ist aber — biologisch — noch ein weiter Schritt, und die Ent- 
wicklung mancher Frage, z. B. nach dem Mechanismus der Salzaufnahme 
durch die Pflanze, hat gezeigt, daß mehr modellmäßige Unterlagen 
manche zum physiologischen Verständnis der Angelegenheit unerläßliche 
Momente nicht genügend zum Ausdruck bringen. Was in der Natur 
der Sache liegt, nicht immer aber zum Fortschritt der Erkenntnis bei- 
trägt. Die Komplizierung der Verhältnisse, wie sie am lebenden Objekt 
eben gegeben sind, erschwert und verwischt zweifellos manche unter 
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einfacheren Bedingungen mögliche oder schärfere Präzisierung. Sie wird 
aber mehr als aufgewogen durch die Notwendigkeit, die stoffwechsel- 
physiologische Basis zu vertiefen, und derart wurde schon in der Ein- 
leitung zu diesen Untersuchungen betont, daß bei der Forderung, die 
physiologische Wirkung der Elemente in erhöhtem Maße vergleichsweise 
zu behandeln, Befunde über gesetzmäßig abgestufte Wachstumshem- 
mungen und -förderungen nicht schon Endzweck sein können, sondern 
zunächst nur ein erstes Bruttoergebnis bedeuten als Voraussetzung für 
ein weiteres und unter gleichen Gesichtspunkten behandeltes Eindringen 
in den Stoffwechsel. 
V. Zusammenfassung. 


Da die Ergebnisse bereits im Text an verschiedenen Stellen über- 
sichtlich und zusammenfassend dargestellt wurden, sei hier nur kurz 
auf einige Punkte, vorwiegend über vergleichsweises Verhalten, hin- 
gewiesen, unter Verzicht auf eine Wiederholung der beobachteten 
toxischen und stimulierenden Wirkungen im einzelnen. 

Ferrosalze (auch organische) wirkten weniger giftig als Ferrisalze, 
Cerosulfat weniger giftig als Cerisulfat ; da sich auch Merkurisalze giftiger 
als Merkurosalze erwiesen hatten, könnte man (im Verein mit Angaben 
aus der Literatur) stärkere Giftwirkung der höheren Wertigkeitsstufe 
annehmen. 

Die ungemein starke Giftwirkung von Ferro- und Ferrizyankalium 
beruht offenbar nicht auf herausgespaltenen CN-Ionen, da diese (KCN 
und NaCN) erheblich weniger giftig sind. Noch weniger wirksam ist SCN. 

Ni schien giftiger, doch stärker stimulierend zu wirken als Co. 

Innerhalb der Platinmetalle ergeben sich, zusammen mit den anderen 
Metallen der VIII. Gruppe, in vertikaler und horizontaler Richtung ge- 
wisse (noch näher zu prüfende) parallele Abstufungen. 

Eine Unentbehrlichkeit von Mn erscheint fraglich, obwohl Mangan- 
salze sehr stark stimulieren und in erstaunlich hoher Konzentration 
vertragen werden. Manganate und Permanganate sind zweifellos giftiger ; 
auch Chromate und Bichromate — in viel geringerem Abstand — gegen- 
über Chromisalzen (vgl. auch Plumbat gegenüber Bleisalzen, ferner V, 
Zr, Sn), so daß im allgemeinen ein Element in Anionenform giftiger er- 
scheint als in Kationenform. Dagegen erwiesen sich Uranylsalze erheblich 
giftiger als Uranate, die überdies stark stimulitrten. 

Sulfide waren giftiger als Sulfite und diese sehr viel giftiger als Sulfate ; 
noch giftiger als Sulfit war das stark reduzierende Hydrosulfit, dagegen 
Persulfat etwa gleich Sulfit, und Thiosulfat relativ harmlos. 

Parallel zur Abstufung Sulfat/Sulfit erwiesen sich Tellurate weniger 
giftig als Tellurite, auch Selenate weniger als Selenite und Arsenate 
weniger als Arsenite. Weiterhin sind vergleichsweise Selenate giftiger 
als Tellurate (am wenigsten Sulfate), Selenite giftiger als Tellurite (am 
wenigsten Sulfite), Chromate giftiger als Molybdate (am wenigsten 
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Sulfate), und schließlich Arsenate giftiger als Antimonate (am wenigsten 
Phosphate). 

Bei Blei fiel die stimulierende Wirkung von PbSO, auf, die an BaSO, 
erinnert, wie überhaupt schwerlösliche Verbindungen mehrfach eine 
noch nicht ganz verständliche Wirkung erkennen ließen. 

Mit Vorbehalt, da völlig gleichartige Verbindungen fehlen, könnte 
man — analog zu Zn)>Cd)>Hg — ein Verhalten Ge>Sn>Pb (Pb am 
giftigsten) formulieren, oder A1>Y > La (Al am wenigsten giftig), ferner 
Si>Ti etwa analog zu P >As, P>V, S)Se, S)Cr. 

Nach der toxischen Wirkung geordnet, ergibt sich in wesentlichen 
Punkten Übereinstimmung mit den Feststellungen anderer Autoren, 
soweit solche vergleichsweise an längeren Reihen von Elementen vor- 
liegen. Gegenüberstellung der physiologischen Befunde mit physikalisch- 
chemischen Konstanten wie Atomvolumen, Dichte der Elemente, elektro- 
lytischem Lösungsdruck, Ionenbeweglichkeit oder auch mit der Häufig- 
keit der Elemente läßt verschiedene bemerkenswerte Parallelen zu diesen 
Größen erkennen. 

Auffallend ist die relativ große Zahl von Verbindungen, bei denen 
Stimulation nicht zu sehen war, was Veranlassung gibt, eine Geltung 
des ARNDT-ScHuLzschen Gesetzes in allgemeiner Form abzulehnen. 


Der experimentelle Teil der Untersuchungen wurde zum größten Teil noch 
während meiner Tätigkeit bei der I.G. Farbenindustrie A.G., Ludwigshafen/Rhein, 
Ammonlabor. Oppau, Abt. Pflanzenversuche durchgeführt; der Laboratoriums- 
leitung möchte ich für die Genehmigung der erforderlichen Mittel, Frl. GIERSHAUSEN 
und Frl. GöBer für ihre tatkräftige Mithilfe bei der Durchführung der Versuche auch 
an dieser Stelle bestens danken. 
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DIE PLATIN-GOLD-DIFFERENZ BEI DER 
POTENTIALBILDUNG INDIFFERENTER ELEKTRODEN 
IM GEWEBEBREI DER KARTOFFELKNOLLE. 


Von 
Hans WARTENBERG. 
Mit 5 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 30. Oktober 1935.) 


A. Einleitung. 

Die elektrische Ladung, welche eine indifferente Metallelektrode in 
der Lösung eines reversiblen Redoxsystemes annimmt, ist von der Größe 
und von der Art des Elektrodenmetalles und von der Zeit unabhängig. 
Hat sich die Ladung des Metalles auf das Potential des Redoxsystemes 
eingestellt, dann hält sich das System Ox-phase = Elektrodenmetall 
= Red-phase energetisch im Gleichgewicht. Es findet kein Energie- 
wechsel im Potentialgefälle statt, bei dem spezifische Eigenschaften der 
Metalle oder die Zeit, infolge der Änderung des Potentialgefälles, eine 
Rolle spielen könnten. 

Nicht so einfach sind die Umstände bei der langwierigen Potential- 
drift, die man mit indifferenten Elektroden in physiologischen Systemen 
beobachten kann. Die Drift wird von kinetischen Redoxprozessen ver- 
ursacht. Es sind ohne nähere Kenntnis der besonderen Umstände des 
Einzelfalles für alle Fälle zwei Ursachen der Drift zu erwarten. 

Erstens die Funktionen der aeroben und anaeroben Stoffwechsel- 
vorgänge, Prozesse, die in dem System auch ablaufen würden, wenn 
es nicht mit der Elektrode in Berührung käme. 

Es handelt sich hierbei um Redoxprozesse, bei denen Oxydationskräfte von 
aktiven oder fermentativ aktivierten Trägern auf inaktive Träger übergehen, bei 
denen sich also das potentialbestimmende Mengenverhältnis der Oxydations- und 
Reduktionsmittel mit der Zeit ändert. 

Die Potentialdrift ist nach negativ gerichtet. Daraus ist zu schließen, daß 
die Summe der reduzierenden Substanzen größer als die der oxydierenden ist. 
Die Potentialdrift kann auch in dem einen oder anderen Potentialgebiet gehemmt 
werden. Ist die Hemmung zeitlich beschränkt, dann kann man annehmen, daß 
sie, unter Umständen auch bei gleichbleibender Reaktionsgeschwindigkeit des 
kinetischen Redoxprozesses, von der Beschwerung der Oxydophase eines Redox- 
systemes mit dem Normalpotential des betreffenden Potentialgebietes verursacht 
wird. Ist die Hemmung zeitlich unbeschränkt, so daß ein Potential festgestellt 
werden kann, dessen Eigenschaften den Eigentümlichkeiten der Potentiale rever- 
sibler Systeme ähnlich sind, dann ist anzunehmen, daß der kinetische Redoxprozeß 
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zum Stillstand gekommen ist. Die Ursache dieser an sich bekannten Erscheinung 
ist bisher noch nicht ermittelt worden!. 

Zweitens die katalytischen Effekte der Elektrodenmetalle, Änderungen 
in dem Mengenverhältnis der reaktionsfähigen Energien, die entweder 
in dem System nur dann in merklicher Größe vorkommen, wenn es.mit 
dem Elektrodenmetall in Berührung steht, oder dadurch in Erscheinung 
treten, daß das Elektrodenmetall kinetische Redoxprozesse, die an sich 
wahrnehmbar sind, beschleunigt. 

An einer anderen Stelle habe ich auf die katalytischen Effekte der Elektroden- 
metalle bei den Potentialeinstellungen in Bodenaufschlämmungen hingewiesen (9). 
Dort spielen die katalytischen Eigenschaften der Elektrodenmetalle eine große Rolle. 
Sie aktivieren Oxydations- und Reduktionsmittel, die normalerweise nicht merklich 
miteinander reagieren, und vermitteln die Bildung inaktiver Reaktionsprodukte. 
Die Richtung der Drift ist von einer Reihe von Faktoren abhängig. Es kommt 
vor allen Dingen darauf an, ob die Red- oder die Ox-phase des Reaktionsproduktes 
inaktiv ist. Es können auch während der Drift Umkehrungen der Richtungen 
vorkommen, die auf ungleiche Konzentrationsänderungen der beteiligten Phasen 
zurückzuführen sind. Es kann auch vorkommen, daß die ungleiche Konzentrations- 
änderung nicht in der Gesamtheit der Lösung stattfindet, daß sie aber wegen un- 
gleicher Diffusionsgeschwindigkeit der beteiligten Stoffe in der Nähe der Elektrode 
zustande kommt. 

Ist die Potentialdrift einer Elektrode teilweise durch ihren katalytischen Effekt 
hervorgerufen, dann beschreiben Elektroden, die in ihren Metallarten verschieden 
sind, ungleiche Zeitkurven, die im einzelnen von den katalytischen Eigenschaften 
der betreffenden Metalle abhängig sind. Macht sich in einer solchen Drift eine 
zeitlich beschränkte Potentialkonstanz bemerkbar, dann tritt sie auch bei der 
Elektrode einer anderen Metallart im gleichen Wertgebiet in Erscheinung. Die 
verschiedenen katalytischen Eigenschaften der Metalle äußern sich dann nur in 
den verschiedenen Zeitpunkten des Eintrittes und in der verschiedenen Dauer der 
vorübergehenden Potentialkonstanz. Erreicht die Elektrode einer Metallart eine 
zeitlich unbeschränkte Potentialkonstanz, dann wird auch die Elektrode einer 
anderen Metallart beim gleichen Potentialwert eine unbeschränkte Konstanz 
anzeigen. Beide’ unterscheiden sich nur in den verschiedenen Zeitpunkten des 
Eintrittes dieser Erscheinung. 

In der vorliegenden Abhandlung möchte ich eine Erscheinung 
beschreiben, bei der der aerobe und der anaerobe Stoffwechsel in Ver- 
bindung mit der unterschiedlichen Sauerstoffempfindlichkeit des Platins 
und des Goldes sowie ein Unterschied im katalytischen Effekt der 
Metalle ? die Arten der Potentialdriften beherrschen. 


Folgender Befund war der Ausgang der Untersuchungen ?®. Steckt man in 
die Aufschlammung eines Gewebebreies der Kartoffelknolle eine Platinelektrode, 
dann nimmt sie ohne besondere künstliche Einrichtungen, die man vorsorglich 


1 Vgl. MıcuazLıs: Das Wesen der Grenzpotentiale in Geweben und Zellen. In 
Oxydations-Reduktionspotentiale, 2. Aufl. Berlin 1933. 

2 Sauerstoffempfindlichkeit und katalytische Eigenschaft sind gleiche Funk- 
tionen des Metalles. Wir machen hier in der Aufreihung aus didaktischen Gründen 
einen künstlichen Unterschied, weil wir nachher zwei verschiedene Erscheinungen 
der Potentialbildung beschreiben müssen, die auf dieser einen Eigenschaft des 
Metalles beruhen. 

3 Vgl. die Arbeiten Nr. 10 und 11 des Schriftenverzeichnisses. 
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zur Sicherung anaerober Bedingungen treffen könnte, ein Potential an, welches 
über eine Drift in negativere Werte in einem typischen Wertgebiet erreicht wird 
und mehrere Stunden (30—40 Stunden sind in einzelnen Fällen beobachtet worden) 
konstant bleibt. Die Versuche führen nur dann zu dem beschriebenen Ergebnis, 
wenn sich die Kartoffelknollen vor der Verarbeitung in der Winterruhe befinden. 
Während der Potentialkonstanz ist die Gewebsaufschlämmung energetisch im 
Zustand eines Gleichgewichtes, was mit einem hochempfindlichen Röhrenvoltmeter 
einwandfrei festgestellt werden konnte!. Die Elektrode kann dann am Kom- 
pensationsgerät negativ oder positiv polarisiert werden, was lediglich zur Folge 
hat, daß sie ihr Potential mit einer neuen Drift von negativ zu positiv oder um- 
gekehrt wieder auf den vorher schon gemessenen Wert der Potentialkonstanz ein- 
stellt. Aus besonderen Untersuchungen ging hervor, daß die erste Potentialdrift, 
die immer von positiv zu negativ geht, nicht durch das Vermeiden der Polarisations- 
effekte (durch Gebrauch eines Röhrenvoltmeters an der Stelle der gewöhnlichen 
Kompensationsgeräte) auszuschließen ist. Dabei hat sich ferner ergeben, daß diese 
unvermeidliche Potentialdrift der Ausdruck von Vorgängen ist, bei denen die vom 
Luftsauerstoff herrührende Oxydationskraft vom Gewebebrei selbsttätig in einem 
inaktiven Produkt festgelegt wird. 

Der Gewebebrei der Kartoffelknolle hat also eine natürliche Vorrichtung, mit 
der die anaeroben Bedingungen, welche für die Potenti gen zu fordern sind, 
zustande kommen. Diese Vorrichtung funktioniert im Rahmen einer von einem 
Maximum und einem Minimum begrenzten Spanne der Luftsauerstoffmenge, welche 
man dem Gewebebrei zumuten darf bzw. zumuten muß. Die Grenzen sind für jede 
Knolle spezifisch. Das Maximum entspricht wahrscheinlich der Menge der Chro- 
mogene, welche als irreversible Akzeptoren der Oxydationskraft des Luftsauer- 
stoffes in Frage kommen. Das Minimum ist wahrscheinlich dadurch bestimmt, 
daß zur Inaktivierung der gebildeten chromatischen Substanz ein Schwellenwert 
überschritten werden, d. h. eine bestimmte Menge von ihr vorhanden sein muß. Es 
kann verändert werden, wenn man der Lösung Elektrolyte zusetzt. Verhütet man 
bei der Herrichtung eines Kartoffelbreihalbelementes nach Möglichkeit den Zutritt 
des Luftsauerstoffes, so daß praktisch nur eine geringe Menge in die Aufschlämmung 
hineinkommt, dann wird in vielen Fällen das erforderliche Minimum des Luftsauer- 
stoffes nicht erreicht und demzufolge auch das Einstellen der Potentialkonstanz 
stark verzögert. Die Vorrichtung, mit der sonst die Oxydationskräfte des Sauer- 
stoffesinaktiviert werden, funktioniert dann nicht, und letztere müssen auf dem Wege 
über den außerordentlich langsam tätigen Atmungsstoffwechsel beseitigt werden. 

Prankucx hat unabhängig von den Arbeiten des Verfassers gezeigt (5), daß 
die Potentialwerte, welche der Verfasser im Gewebebrei der Kartoffelknolle messen 
konnte, wahrscheinlich auch die Redoxwerte sind, welche den Stoffwechsel der 
intakten Knolle beherrschen. Der Vorgang der Potentialdrift zeigt also nichts 
anderes als den selbsttätigen Ablauf einer Vorrichtung der Zellsubstanz der 
Kartoffelknolle, mit dem sich das Redoxverhältnis, das durch den Luftsauerstoff 
gestört wurde, wieder auf das ursprüngliche Potentialniveau einstellt. 

Die folgenden Ausführungen behandeln nur das Verschwinden der Oxydations- 
kraft des Luftsauerstoffes. Es konnte auf eine Pigmentbildung zurückgeführt 
werden. Wie bekannt ist, enthält die Kartoffel mit Ausnahme des Sauerstoffes 
alle Ausgangsstoffe der Melaninbildung. 

Nach den Arbeiten der speziellen biochemischen Forschungen ? handelt es 
sich hierbei um eine Reihe von Einzelvorgängen, bei denen aus einer Aminosäure 








1 Die Frage, ob das, was wir bei der Messung ,,Potentialkonstanz‘‘ nennen, 
tatsächlich eine sich nicht verändernde Ladungsgröße ist, wurde an anderer Stelle 
ausführlich behandelt (10). 

2 Vgl. RAPER (8) und Pıncussen (7). 
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über eine fermentativ geleitete Sauerstoffaufnahme Stoffe höherer Oxydations- 
stufen entstehen, die durch intramolekulare Umlagerungen, Autoxydationen (Ab- 
gabe von Wasserstoff) und schließlich durch Kondensation als kolloidaler amorpher 
Körper unbekannter Konstitution (Melanin) unlöslich werden. Die Einzelvorgänge 
haben verschiedene optimale Bedingungen. Deshalb ist es verständlich, daß die 
einzelnen Teile des Gesamtvorganges bei den Gewebebreiaufschlämmungen ungleich 
schnellablaufen können. So gibt es Fälle, bei denen alle Vorgänge bis zum schwarzen 
Melanin schnell vonstatten gehen. Unter diesen Bedingungen wird die Potential- 
konstanz schnell erreicht. In anderen sind die Teilreaktionen bis zum roten Körper, 
der nach FRIEDHEIM (1) die Ox-phase eines von Zwischenstufen der Melaninbildung 
dargestellten reversiblen Redoxsystemes ist, gehemmt. Wieder in anderen Fällen 
wird eine rotbraune Färbung sehr schnell gebildet, aber der weitere Vorgang, die 
Schwärzung, ist stark verzögert. 

Aus praktisch-methodischen Gründen tauchte bei den Untersuchungen die 
Frage auf, ob der Ablauf der letzten Teile der Melaninbildung durch irgendeinen 
Faktor beschleunigt werden kann. Entsprechende Untersuchungen zeigten, daß 
eine verdünnte Phosphatpufferlösung !, deren pı; sich mit dem der Gewebsauf- 
schlämmung deckt, imstande ist, das Eintreten der Schwärzung zu fördern. Als 
zweites Problem wurde die Frage behandelt, ob die Reaktionen, welche als erste 
Teile der Melaninbildung am Verschwinden des Molekularsauerstoffes beteiligt 
sind, irgendwie beschleunigt werden können ?. Dabei stand speziell zur Frage, 
ob es möglich ist, die Potentialeinstellung im Gewebebrei der Kartoffel zu beschleu- 
nigen, ohne daß das Ergebnis der Messung, der Wert des konstanten Potentiales, 
mit dem der Pflanzgutwert der Knolle beurteilt werden kann, beeinflußt wird. 
Abgesehen von der oben beschriebenen Beschleunigung der Schwärzung, der letzten 
Phase des Vorganges ?, ist dies bisher nicht gelungen. Bei den Untersuchungen 
konnte aber eine Methode entwickelt werden, die nach unserem Wissen neu ist, und 
vielleicht in anderen Arbeitsgebieten erfolgreicher weiterentwickelt werden kann. 


Es war die Aufgabe gestellt, den Sauerstoffverbrauch der Gewebe- 
aufschlämmung der Kartoffelknolle potentiometrisch zu verfolgen. In 
den Fällen, bei denen die Melaninbildung schnell bis zum inaktiven 
Endprodukt abläuft, war dies keine schwierige Sache; denn dabei war 
die Potentialdrift dem Verschwinden der Oxydationskraft des Sauer- 
stoffes ungefähr gleichzustellen. Die Arbeit wurde aber bei denjenigen 
Objekten umständlicher, bei denen sich die reversiblen Zwischenstufen 
der Melaninbildung anhäuften, wo also die Oxydationskraft des Sauer- 
stoffes auf einen anderen Stoff überging, der ebenfalls an der Elektrode 
als Oxydationsmittel aktiv war. Es mußten Mittel und Wege gefunden 


1 HaEHN (2) hatte beobachtet, daß Elektrolyte und von diesen besonders 
das Phosphation die Tyrosinasereaktion aktivieren. HazHNs und unsere Ansichten 
werden weiter unten eingehender besprochen. 

2 Die Bedingungen einzelner Teilreaktionen der Melaninbildung sind schon 
von einer Reihe von Forschern eingehend untersucht worden, so daß eine noch- 
malige Bearbeitung überflüssig zu sein scheint. Bei der Fragestellung des Verfassers 
handelte es sich aber nicht um die allgemeinen biochemischen Probleme der Melanin- 
bildung, sondern um praktische Gesichtspunkte. Es mußte eine Methode ausge- 
arbeitet werden, die beim praktischen Pflanzenschutzdienst als Diagnoseverfahren 
zur Beurteilung des Abbaues der Kartoffel gebraucht werden kann. 

3 Mit der Beschleunigung der zweiten Phase kann, wie es weiter unten noch 
besprochen wird, eine Beschleunigung der ersten verbunden sein. 
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werden, die Oxydationskraft des Sauerstoffes von der des übertragenden 
Ferment-Sauerstoffsystems bzw. des aktiven Oxydationsproduktes diffe- 
renziert feststellen zu können. 

Aus anderen Untersuchungen war die unterschiedliche Sauerstoff- 
empfindlichkeit der Platin- und der Goldelektrode bekannt. Sie beruht 
bekanntlich darauf, daß Platin im Gegensatz zu Gold ein Sauerstoff- 
katalysator ist. Im einen Falle ist also eine direkte Reaktion von Platin- 
wasserstoff mit Platinsauerstoff möglich, und im anderen Falle mußdie Oxy- 
dationskraft des Sauerstoffes erst unabhängig vom Gold auf einen anderen 
Träger übergehen, mit dem der Goldwasserstoff dann reagieren kann. 

Es wurde versucht, diese Platin-Gold-Differenz der Sauerstoff- 
empfindlichkeit methodisch zu verwenden. 


B. Zur Methodik der Potentialmessung im Gewebebrei der Kartoffelknolle. 
(Die Bedeutung der Polarisationseffekte !.) 


In der Einleitung wurde gesagt, daß die. Potentialdrift im Gewebebrei der 
Kartoffelknolle von einem Vorgang herrührt, bei dem die Oxydationskraft des 
Luftsauerstoffes in einem inaktiven Oxydationsprodukt verschwindet. Es wurde 
ferner der Vorgang beschrieben, mit dem dieses geschieht, ein Vorgang, der ein 
natürlicher Prozeß des Stoffwechsels der Knolle ist und auch dann im Gewebebrei 
abläuft, wenn man letzteren nicht zum Halbelement verarbeitet. Demnach müßte 
es möglich sein, das Potential des Gewebebreies ohne vorhergehende Einstellungs- 
drift zu messen, wenn man vor dem Anfang der Messung das Verschwinden der 
Oxydationskraft des Sauerstoffes abwartet. Dies ist tatsächlich möglich. 

Wird das Halbelement abends angerichtet und über Nacht bei 10—12° C auf- 
bewahrt, dann kann man am anderen Morgen mit einem Potentiometer, das pola- 
risationsfrei arbeitet, sofort das konstante Potential messen. 

Anders ist es, wenn man mit einem Gerät arbeitet, welches nach dem PoGcEn- 
DORFFschen Kompensationsverfahren gebaut ist. Bei solchen Geräten verursacht 
jede falsche Einstellung der Kompensation einen Polarisationsstrom, für den das 
Kartoffelbreiplatinhalbelement sehr empfindlich ist. 

Mit dem Polarisationseffekt wird das Redoxverhältnis der Stoffe in der nächsten 
Umgebung der Elektrode verändert. Die Veränderung ist aber kein Dauerzustand. 
Der Kartoffelbrei verändert wieder nach seiner eigenen Maßgabe das Potential 
der polarisierten Elektrode in der Richtung auf das gesuchte konstante Potential hin. 

Wenn man also die Messung mit einem gewöhnlichen Kompensationsgerät 
ausführt und weiß nicht das Potential, das zu erwarten ist, dann wird die Elektrode 
eine Einstellungsdrift haben, die von dem Polarisationseffekt des Wertes, mit dem 
die erste Kompensation willkürlich eingestellt wird, ausgeht. Diese Art Einstel- 
lungsdrift kann sowohl zu negativeren als auch zu positiveren Werten gerichtet 
sein. Die Kurven der Abb.1 erläutern dies in anschaulicher Weise. Bei dem 
Versuch, welcher der Abbildung zugrunde liegt, war aus einer Knolle und drei 
Platinelektroden ein Halbelement hergerichtet worden. Nach einer Übernachtung 
in der oben beschriebenen Art wurde am Anfang der Messung für jede Elektrode ein 
besonderer Wert der Anfangskompensation gewählt. Wie sich nachher herausstellte, 
war die Anfangskompensation der Elektrode I viel zu positiv und die der Elek- 
trode III viel zu negativ gewählt worden. Nur bei der Elektrode II war der Anfangs- 


Dit 


wert dem Wert der Potentialkonstanz sehr nahegekommen. 


1 Vgl. ausführliche Darstellung in der Arbeit Nr. 10 des Schriftenverzeichnisses. 
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Unter solchen Umständen wäre es ein verfehltes Vorhaben, Differenzen der 
Potentialdriften von Platin- und Goldelektroden, welche von der Metallart her- 
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Abb. 1. Die Einstellungskurven von drei 
Platinelektroden im Gewebebreieiner Kar- 
toffelknolle. Das Halbelement hatte vor 
dem Bezinn der Messung eine Nacht im 
Kühlschrank bei 10—12° C gestanden. Die 
= der Einstellungsdrift ist vom Polari- 

sationseffekt der falschen Einstellung des 
K abhängig, es wer- 
den aber gleiche Konstanzwerte erreicht. 





rühren, feststellen zu wollen. Tatsächlich 
sind die Verhältnisse aber ganz anders, 
wenn man die Messungen sofort nach 
dem Anrichten des Halbelementes, also an 
einem Zeitpunkt beginnt, an dem die Pro- 
zesse des Sauerstoffverbrauches noch nicht 
abgelaufensind. Unter diesen Bedingungen 
erzielen Polarisationsströme nur geringe 
Effekte. 

Die Abb. 2 zeigteinen Versuch, bei dem 
die Messung eines Halbelementes mit drei 
Platinelektroden sofort nach dem An- 
richten mit drei verschiedenen Anfangs- 
werten der Kompensation begonnen wurde. 
Die Polarisationsstréme hatten keine groBe 
Wirkung, und die Einstellungsdrift wurde 
vornehmlich vom Sauerstoff und den Pro- 
zessen seines Verbrauches beherrscht. 

Bei der Beurteilung der Elektroden- 
polarisation im Gewebebrei der Kartoffel- 
knolle muß man zwei Dinge unterscheiden: 


1. Die Potentialänderung, der im Moment der Polarisation erzielte Effekt. Ihr 
Ausmaßist von der Beschwerung der potentialbestimmenden Redoxsysteme abhängig. 
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Abb. 2. Die Einstellungskurven von drei 
Platinelektroden im Gewebebreieiner Kar- 
toffelknolle. Die Messung wurde sofort nach 
dem Anrichten des Halbelementes begon- 
nen. Polarisationseffekte spielen bei der 
Einstellungsdrift keine große Rolle. Sie 
wird vornehmlich von den Vorgängen des 
beherrscht. 





ffverbr 


2. Die Beständigkeit der Potentialände- 
rung, welche durch die Polarisation erzielt 
wird. Sie ist davon abhängig, wie schnell 
der Gewebebrei von sich aus durch irgend- 
welche Vorgänge den Polarisationseffekt 
aufheben kann. Man könnte im weiteren 
Sinne auch dies eine Beschwerung nennen. 
Unter Beschwerung eines Redoxsystem 
versteht man aber die Erscheinung, daß 
die Potentialbestimmung der Phasen von 
einem zugefügten Oxydations- oder Reduk- 
tionsmittel, in unserem Falle von der 
Polarisation, nicht den zugefügten Kräften 
entsprechend geändert werden kann!. 
Die Funktionen der Beständigkeit der 
Potentialänderung sind von der eigent- 
lichen Beschwerung unabhängig. Sie 
kommen um so besser zum Ausdruck, 
je geringer die Beschwerung ist. So kann 
man z.B. bei der Potentialkonstanz im 


1 Das Potential ist bekanntlich nur von dem Konzentrationsverhältnis der 
Red- und Ox-Phasen abhängig. Mit steigender absoluter Konzentration steigt die 
Beschwerung, weil der Anteil, den jede Phase an der Potentialbestimmung hat, 
eine logarithmische Funktion ihrer Konzentration ist und darum bei hohen Kon- 
zentrationen nur große Mengen eines zugefügten Oxydations- oder Reduktions- 
mittels den Anteil der Potentialbestimmung einer Phase ändern können. Eine andere 
Art der Beschwerung ist wie bei den Chinon-Hydrochinon-Redoxsystemen durch die 


Löslichkeitsgrenzen und die überschüssigen Mengen ungelöster Substanz gegeben. 
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Gewebebrei der Kartoffelknolle mit 100 mV Polarisationsspannung etwa 60 mV 
Polarisationseffekt erzielen. Mit dieser Potentialänderung wird aber gleichzeitig 
ein Vorgang in Gang gesetzt, der die zugefügte Energiemenge im kinetischen Aus- 
gleich eines Potentialgefälles inaktiviert. Von der Geschwindigkeit dieses Aus- 
gleiches ist die Beständigkeit der Potentialänderung abhängig. Man kommt bei 
der Erscheinung zunächst auf die Vermutung, daß es sich um einen Diffusionsaus- 
gleich handeln könnte. Dieser scheint aber keine große Rolle zu spielen, denn eine 
zweite Elektrode, die sich in der Nähe der polarisierten befindet und den gleichen 
konstanten Potentialwert hat, verändert ihre Ladung nicht, was geschehen müßte, 
wenn der Polarisationsausgleich ein Diffusionsausgleich wäre. 

Eingehende Versuche ähnlicher Art, wie sie oben beschrieben sind, haben 
gezeigt, daß im Gewebebrei der Kartoffel um so größere Polarisationseffekte erzielt 
werden können, je mehr sich das Elektrodenpotential während des Sauerstoff- 
verbrauches dem Wert der Potentialkonstanz nähert. 

Worauf die Widerstandsfähigkeit gegen Polarisationen, welche der sauerstoff- 
haltige Gewebebrei hat, zurückzuführen ist, kann nicht ohne weiteres gesagt werden. 
Man könnte an eine Beschwerung der Oxydophasen, welche durch den Sauerstoff 
gegeben wäre, denken. Wir werden weiter unten im Zusammenhang mit den 
Polarisationserscheinungen bei Platin- und as noch einmal auf-diese 
Fragen zuriickkommen. 

Der ganze Fragenkomplex der EE er hätte umgangen werden 
können, wenn die Messungen der Versuche mit einem Röhrenpotentiometer, welches 
polarisationsfrei arbeitet, ausgeführt worden wären. Es ist bei den vorliegenden 
Untersuchungen mit einem solchen Instrument nur festgestellt worden, daß bei 
seiner Anwendung keine anderen Ergebnisse zu erwarten sind. Im übrigen wurde 
mit gewöhnlichen Kompensationsgeräten gearbeitet, weil die Polarisationseffekte 
bei der Behandlung des Themas eine wesentliche Rolle spielen. 


C. Die. Potentialkonstanz von Platin- und Goldelektroden. 


Zunächst mußte festgestellt werden, ob Platin- und Goldelektroden unabhängig 
von der Art der unter Umständen verschiedenen Potentialeinstellungen bei der 
Potentialkonstanz gleiche Werte anzeigen. Wenn das nicht der Fall wäre, dann 
könnte man ja nicht annehmen, daß der Unterschied in den Zeitkurven der Po- 
tentialdrift-nur auf einer unterschiedlichen Sauerstoffempfindlichkeit der beiden 
Metallarten beruht. Wenn nicht noch andere Faktoren mitspielen, dann müssen 
nach dem Verschwinden der Oxydationskraft des Sauerstoffes, also am Ziel des 
Vorganges, die beiden Elektroden gleiche Werte anzeigen. 

Es muß berücksichtigt werden, daß der Gewebebrei einer Kartoffel nicht als 
ein homogenes System angesehen werden kann, wie man es in einer echten Lösung 
vor sich hat. Die Übereinstimmung braucht also nicht absolut zu sein, sondern 
kann als vorhanden angenommen werden, wenn die Abweichung nicht größer ist, 
als sie auch bei mehreren Platinelektroden angetroffen wird. 

In der folgenden Tabelle sind die Werte der konstanten Potentiale angegeben, 
die je drei Platinelektroden in einem Gewebebrei angenommen haben. 

Aus dem Inhalt der Tabelle geht hervor, daß mehrere Platinelektroden in einem 
Gewebebrei absolut gleiche Potentialwerte annehmen können, daß aber auch 
Unterschiede bis zu 5 mV festzustellen sind. Es ist dies eine Fehlergröße, mit der 
zu rechnen ist, weil es nicht immer gelingt, eine ganze Knolle zu einem so gleich- 
mäßigen Gewebebrei zu verreiben, daß auch immer eine gleichmäßige Potential- 
bildung zu erwarten ist. Man kann noch größere Unterschiede bekommen, wenn 
verschiedene Gewebepartien der Kartoffelknolle einzeln zu Halbelementen ver- 
arbeitet werden. 
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Tabelle 1. Konstante Potentialwerte von je drei Platinelektroden in 
einem Gewebebrei. 
Die Zahlen bedeuten die Millivoltspannung gegen eine gesättigte Kalomelelektrode. 


Gefäß Nr. 
1 2 3 4 5 6 7 8. 9 











1. Elektrode | — 153 | — 163 | — 131 | — 159 | — 154 | — 162} — 149 | — 155 | — 157 
2. +“ — 154 | — 163 | — 132 | — 159 | — 152 | — 162} — 149 | — 153 | — 157 
3. “ — 155 | — 163 | — 136 | — 159 | — 151 | — 160} — 148| — 152 | — 156 





























In der Tabelle 2 sind die Werte konstanter Potentiale aufgeführt, die eine Platin- 
und eine Goldelektrode nebeneinander in einem Gewebebrei anzeigten. Es wurden 
stark vergoldete Platinelektroden verwendet, die nach dem Vergolden geglättet 
worden sind. 


Tabelle 2. Konstante Potentialwerte einer Platin- und einer 
Goldelektrode in einem Gewebebrei. 
Die Zahlen bedeuten die Millivoltspannung gegen eine gesättigte Kalomelelektrode. 











Gefäß Nr. 
1 2 3 4 5 6 
Platinelektrode . . | — 162 — 156 — 207 — 200 — 168 — 171 
Goldelektrode . . — 166 — 152 — 205 — 199 — 174 — 171 




















Der Inhalt der Tabelle gibt zu erkennen, daß die Differenz innerhalb der Fehler- 
grenzen liegt. (Vgl. Tabelle 1 und 2.) 


D. Die Zeitkurven der Potentialeinstellung bei Platin- 
und Goldelektroden. 

Es wurde beschrieben, daß die Vorgänge, welche im Kartoffelbrei den 
Sauerstoff verschwinden lassen, nach dem Übernachten des Halbelementes 
abgelaufen sind. Ist dies geschehen, 
dann kann man sofort das konstante 
Potential messen. Die Einstellungs- 
drift, welche dann noch in Erschei- 
nung tritt, ist lediglich durch Po- 
larisationseffekte der MeBapparatur 
verursacht. Demnach müssen Gold- 
und Platinelektroden bei übernach- 
teten Halbelementen gleiche Ein- 














sol stellungskurven beschreiben, wenn 
man die Polarisation unter gleich- 
™, 7 2 3 134 mäßigen Bedingungen zu vermeiden 
Abb. 3. Zeitkurven der Potentialeinstellu sucht. 
gen einer Platin- und einer Goldelektrode r a Een 
in einem übernachteten Halbelement. Dies zu zeigen, ist im Anschluß an 
Beschreibung im Text. die Ausführungen des Abschnitts B für 


die Beweisführungen der unten folgenden 
Untersuchungen notwendig, weil dort vorausgesetzt werden muß, daß die wesent- 
lichen Unterschiede nicht auf Polarisationseffekte zurückzuführen sind. 
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Die Abb. 3 zeigt die Zeitkurven der Potentialeinstellung einer Gold- und einer 
Platinelektrode in einem übernachteten Halbelement. Beide Elektroden steckten 
nebeneinander in der Gewebsaufschlämmung einer Knolle. Ihr Potentiale wurden 
nacheinander gemessen. Weil der Wert der Potentialk« unbekannt war, 
konnten Polarisationseffekte nicht vermieden werden. Der fast gleichmäßige Ver- 
lauf der Kurven zeigte aber, daß man die Auswirkung der Polarisation, wenn sie 
nicht ganz zu vermeiden ist, doch weitgehend in der Hand hat und mit ihr an Hand 
des erreichten Kurvenbildes wie mit einer bekanntgewordenen Größe rechnen kann. 

Wenn im Gegensatz dazu die Messung sofort nach dem Anrichten 
des Halbelementes begonnen wird, dann ist, wie schon beschrieben 
wurde, der Polarisationseffekt bedeutunglos, und die Einstellungskurve 
wird in erster Linie von dem Vorgang im Gewebebrei beherrscht, der von 
der Elektrode unabhängig ist (vgl. Abb. 1 und 2). Mit den Abb. 4 und 5 
werden die Ergebnisse von Versuchen gezeigt, bei welchen die Zeitkurven 
der Potentialeinstellungen einer Gold- und einer Platinelektrode ver- 
gleichsweise beobachtet worden waren. Die beiden Elektroden wurden 
jeweils nebeneinander in den Gewebebrei einer Knolle gesteckt, und die 
Messungen wurden sofort nach dem ‚Anrichten des betreffenden Halb- 
elementes begonnen. 

Die Abb.4 zeigt die Zeitkurven eines Halbelementes, dessen Ge- 
webebrei, wie es äußerlich an der Verfärbung des Glasinhaltes zu erkennen 
war, eine verhältnismäßig schnelle Melaninbildung hatte. Der Potential- 
abfall (Drift) der Platinelektrode war etwas schneller als der der Gold- 
elektrode, was hier vermerkt, aber erst weiter unten besprochen werden 
soll. Daß die Melaninbildung tatsächlich schnell vonstatten ging, geht 
auch aus dem verhältnismäßig schnellen Einstellen der Potentialkonstanz 
hervor. Man vergleiche diesbezüglich die Abb. 3, 4 und 5. Bei dem 
Halbelement der Abb. 3 war die Melaninbildung schon vor dem Beginn 
der Messung abgeschlossen, und während der Messung waren nur Polari- 
sationseffekte auszugleichen. Deshalb wurde die Konstanz schon nach 
2 Stunden erreicht. Die nächste Stufe der Reihe ist der Fall der Abb. 4. 
Hier liegt zwischen dem Anfang der Messung und dem Beginn der Po- 
tentialkonstanz der ganze Vorgang der Melaninbildung. Die dritte Stufe, 
der andere Extremfall, ist in der Abb. 5 dargestellt. In diesem Fall war 
die Melaninbildung so träge, daß ihr Ende auch nach 15 Stunden noch 
nicht erreicht worden war. 

Die Trägheit der Melaninbildung äußerte sich aber auch noch in 
einer anderen Erscheinung des Kurvenbildes Nr.5. Die beiden Elek- 
troden zeigten Einstellungsarten, die nicht allein in der Geschwindigkeit, 
sondern auch in der Richtung und in der Richtungsänderung weit von- 
einander abwichen. 

Das Potential der Platinelektrode veränderte sich zunächst schnell 
in der Richtung positiverer Werte. Nachdem diese Potentialänderung 
einen Umkehrpunkt erreicht hatte, fiel sie in der Richtung zum Wert 
der Potentialkonstanz. Im Gegensatz dazu war die Änderung des 
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Potentiales der Goldelektrode zunächst in Gebiete mit negativeren Werten 
gerichtet, stieg’ dann wieder, um nach dem Erreichen eines zweiten 
Umkehrpunktes in ähnlicher Weise wie die Platinelektrode in der 
Richtung zum Wert des konstanten Potentiales zu fallen. Dieser Unter- 
schied ist auf den Unterschied in der Sauerstoffempfindlichkeit der 
beiden Elektroden zurückzuführen. 

Zunächst das erste Steigen des Potentiales der Platin- 








— elektrode und das erste Fallen des Potentiales der Gold- 
#0 elektrode. Die Widerstände der MeBapparatur, welche 
7201 die Kompensation regulieren, waren für die ersten Mes- 
= sungen beider Elektroden mit gleichen Werten eingestellt 
el worden. Das erste Fallen der Goldelektrode war ein 
vor \ Polarisationsausgleich. Er beanspruchte dieselbe Zeit wie 
aor || derjenige einer Platinelektrode in einem Halbelement, 
| @ . | dessen Melaninbildung schon beendet war (vgl. Abb. 3). 
ul | Es verhielt sich die Goldelektrode also so, als ob kein 
ot \ Sauerstoff vorhanden gewesen wäre. 
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Abb. 4. Zeitkurven der Potentialeinstell einer Platin. hohen Anfangspotentia- 


und einer Tu mr un in einem frisch angesetzten Halb- len. Bei dem Versuch 
element. Gewebebrei dieses Halbelementes zeigte eine : 

verhältnismäßig schnelle Melaninbildung. der Abb. 5 reagierte nur 

Nähere Beschreibung im Text. die Platinelektrode in 


dieser Weise, und zwar 
wie im Versuch der Abb. 4 mit einer schnellen Einstellung. In beiden 
Fällen erzielte die Polarisation geringe Effekte, weshalb auf eine starke 
Beschwerung zu schließen war. Im ersten Fall (Abb. 4) bewies aber die 
Goldelektrode, daß die Beschwerung nicht vom Sauerstoff, sondern von 
seinem Oxydationsprodukt gebildet wurde; die Goldelektrode hätte auf 
den Sauerstoff nicht reagieren können. 

Im Versuch der Abb. 5 machte sich dagegen eine Beschwerung der 
Oxydophase nur für die Platinelektrode bemerkbar, denn nur die Platin- 
elektrode reagierte mit einem hohen Anfangspotential und zeigte einen 
geringen Polarisationseffekt. Daraus ist zu schließen, daß die Beschwerung 

‘auf den Sauerstoff zurückzuführen war, und daß am Anfang des Versuches 
noch nichts Nennenswertes von der Oxydationskraft des Sauerstoffes 
auf einen anderen Träger übergegangen war, auf den die Goldelektrode 
hätte reagieren können. Daß ein solcher Vorgang im weiteren Verlauf 

des Versuches einsetzte, beweisen das Fallen des Potentiales der Platin- 
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elektrode und das Steigen des Potentiales der Goldelektrode. Die Um- 
kehrpunkte zeigten potentiometrisch an, daß in dem System ein Vor- 
gang, bei dem die Oxydationskraft des Sauerstoffes auf einen anderen 
Träger überging, eine bemerkbare Größe erreicht hatte. 

Wenn der Potentialabfall der Platinelektrode dies anzeigt, dann muß 
das entstehende Oxydationsprodukt als aktiver Körper dem Gesamtsystem 
ein niedrigeres Redox- mv 





potential geben. Diese aa 
Voraussetzung kannals 4, 
gegeben gelten, wenn M0 Abb. 5. Zeitkurven der Potentialein- 
r stellungen einer Platin- und einer Gold- 
irgend etwaszu der An- = elektrode in einem frischangesetzten 

. 100 Halbelement. Der Gewebebrei di 
nahme berechtigt, der a Halbebunaition Setghtchestanghtine Mein. 
entstehende Stoff sei ein pi ninbildung. Nähere Beschreibung 
Körper aus der Reihe „ Pr 
der Stufen der Melanin- | 2 
bildung: denn der Sau- 0 


erstoffdruck der Luft 
kannineiner Lösung ein 
sehr hohes Potential 
verursachen, und die -w 
höchsten Oxydations- -% 
stufen der aktiven 
Prämelanine, die rote 
Stufe und ihr Leuko- plu 
- - 0 123456789012 BH BSA 
körper, bilden ein re- 
versibles System mit sehr viel niedrigerem Normalpotential. 

Die Annahme hat zunächst einmal dadurch eine Berechtigung, daß, 
wie es schon beschrieben wurde, die Arten der Potentialeinstellungen in 
eindeutiger Weise von bestimmten Arten der Melaninbildung abhängig 
sind. Mit den Zeitkurven wird ausgedrückt, ob die Melaninbildungen 
schnell oder langsam vonstatten gehen, oder ob sie in der einen oder der 
anderen Stufe gehemmt oder gefördert werden. Es kommen z. B. Fälle 
vor, bei denen die rote Stufe der Melaninbildung verhältnismäßig schnell 
erreicht wird, aber der Übergang in den schwarzen Körper, die Inakti- 
vierung des Oxydationsproduktes, eine starke Hemmung hat. In solchen 
Fällen hat das Potential der Platinelektrode eine außerordentlich kleine 
Drift nach negativeren Potentialen, deren Ende erst in einer Zeit, die 
nicht abzusehen ist, den Wert des konstanten Potentiales erreichen 
würde. Setzt man dann dem Halbelement eine verdünnte Phosphat- 
pufferlösung zu, deren p,, sich mit dem der Gewebeaufschlämmung deckt, 
dann kann man beobachten, wie sich in verhältnismäßig kurzer Zeit 
die Schwärzung bildet und das Potential auf den Konstanzwert fällt. 

Diese Erscheinung hat wahrscheinlich folgende Ursachen. Der erste Teil der 
Melaninbildung ist eine Reaktionsreihe, welche durch eine Phenoloxydase fermentiert 


Planta Bd. 24. 48 
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wird. Die Aktivität einer Phenoloxydase wird nach WIELAND und SUTTER (12) 
durch eine hohe Sauerstoffkonzentration weitgehend gehemmt. Sie kann auch 
nach PFANKUCH und LiNDAU (6) durch ein aktives Oxydationsprodukt inaktiviert 
werden. Ein Oxydationsprozeß, wie die Melaninbildung, kann darum nur dann 
eine beträchtliche Geschwindigkeit annehmen, wenn das Oxydationsprodukt auf 
einem anderen Wege wieder reduziert wird, wie es nach PFANKUCH (4) auf dem Wege 
über die Sulfhydrilkörper geschehen kann, oder inaktiviert wird, wie es im zweiten 
Teil der Melaninbildung geschieht. Abgesehen davon, daß der zweite Teil der 
Melaninbildung auch unter Sauerstoffverbrauch abläuft, und daß der Übergang des 

tionsproduktes in einen unlöslichen Körper seine Inaktivierung als Poten- 
tialbildner bedeutet, könnte auch schon allein die Reaktivierung des Fermentes 
ein Absinken des Potentiales herbeiführen. Es wird ja dabei der Übergang der 
Oxydationskraft des Sauerstoffes auf ein Redoxsystem mit verhältnismäßig nie- 
drigem nl qe we ogg gefördert. 

HAEHN (2) glaubte, bei der Melaninbildung zwei sich ergänzende Faktoren der 
Fermenttätigkeit zu erkennen: die Tyrosinase und anorganischen Salze, welche die 
Tyrosinasereaktion beschleunigen sollen. RAPER (8) zeigte, daß die Melaninbildung 
in zwei Gruppen von Einzelvorgängen geschieht: die fermentativ geleitete Oxyda- 
tion bis zur Bildung des roten Körpers und dann die Oxydation autoxydabler Sub- 
stanzen und ihre Kondensation zum kolloidalen Melanin. Wir konnten beobachten, 
daß Salze, welche nach HAEHN die Tyrosinase aktivieren, den Übergang vom 
roten Körper in den schwarzen beschleunigen. Die Aktivierung des Fermentes 
nach HAEHN ist also eine Reaktivierung, die dadurch zustande kommt, daß das 
inaktivierende Oxydationsprodukt beseitigt wird. HAEHNs Beobachtung, daß 
das Phosphation schon bei verhältnismäßig geringer Konzentration ein starker 
„Aktivator‘‘ ist, können wir unter diesem Gesichtspunkte bestätigen. 

Auch das Verhalten der Goldelektrode (Abb. 5) deutet darauf hin, 
daß der Vorgang im Gewebebrei ein Übergang der Oxydationskraft 
des Sauerstoffes auf einen anderen Träger ist; denn mit dem Moment, 
in welchem die Kurve der Platinelektrode den Umkehrpunkt erreicht 
hatte, erfuhr die Kurve der Goldelektrode eine Hemmung und begann 
dann bald umzukehren und zu steigen. Die Goldelektrode kann nur in 
dieser Weise reagieren, wenn eine reversible Oxydophase im Entstehen 
ist und die Lösung gegen die Goldelektrode eine erhöhte Oxydationskraft 
erhält, d. h. im vorliegenden Falle, wenn die Oxydationskraft des Sauer- 
stoffes durch Vermittlung einer Oxydase auf einen Körper übergeht, 
mit dem der Gold-Wasserstoff reagieren kann. 

Der Phasenwechsel: Sauerstoff—reversible Oxydophase—Inaktivie- 
rung der reversiblen Oxydophase, ist bei der Platinelektrode zwar an dem 
gleichmäßigen Abfall des Potentiales zu merken, seine Unterteilung kommt 
aber bei ihr nicht in einem Richtungswechsel der Potentialänderung zum 
Ausdruck. Dagegen wird bei der Goldelektrode das Entstehen des rever- 
siblen Oxydationsproduktes mit einem Ansteigen der Zeitkurve und dann 
die im weiteren Verlauf des Vorganges immer mehr vorherrschende 
Inaktivierung mit einem Fallen angezeigt. 

Das, was bisher beschrieben wurde, berechtigt zu der SchluBfolgerung : 
Man kann in geeigneten Fällen mit dem Unterschied der Sauerstoffempfind- 
lichkeit von Gold- und Platinelektroden den ersten Schritt des biologischen 
Oxydationsprozesses, nämlich den Übergang der Oxydationskraft des Sauer- 
stottes aut einen reversiblen Träger votentiometrisch verfolaen. 
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Dabei ist aber folgende wesentliche Fehlerquelle zu beachten. Am 
Kurvenbild Nr. 4 ist zu sehen, daß die Potentialänderung der Platin- 
elektrode derjenigen der Goldelektrode vorauseilt. Ferner ist am Kurven- 
bild Nr. 5 zu sehen, daß die Platinelektrode trotz ihrer anfänglich hohen 
Potentiale bei der Drift den Potentialverlauf der Goldelektrode über- 
schneidet und früher als letztere das Gebiet des Konstanzwertes erreicht. 
Die Erscheinungen sind auf katalytische Effekte der Platinelektrode 
zurückzuführen. Das Platin ist wegen seiner Eigenschaft als Sauerstoff- 
katalysator imstande, Teile der Oxydationskräfte des Sauerstoffes direkt 
zur Bildung inaktiver Oxydationsprodukte zu verbrauchen, oder einen 
natürlichen Vorgang mit gleichem Ziele zu beschleunigen. Z. B. ist es 
möglich, daß der Platin-Sauerstoff als Wasserstoffakzeptor von der 
dritten Stufe an in die Melaninbildung eingreift und sie beschleunigt. 
Da dieser Vorgang schließlich zur Inaktivierung von Oxydationskräften 
führt, muß die Potentialbildung der Platinelektrode schneller als die der 
Goldelektrode zum Wert der Potentialkonstanz führen. Das Anzeigen 
des Vorhandenseins von Molekularsauerstoff und die Beschleunigung des 
Verschwindens seiner Oxydationskraft beruhen auf ein und derselben 
Eigenschaft der Platinelektrode. Die beiden Erscheinungen sind nicht 
voneinander zu trennen. 

Die Größe der Platin-Golddifferenz ist deshalb im Kartoffelgewebe- 
brei im Einzelfall nicht allein von der aus den Faktoren der Kartoffel- 
knolle gegebenen Aktivität der Oxydase abhängig. Sie wird auch wesent- 
lich von der Sauerstoffkonzentration beeinflußt. Je größer letztere ist, 
desto mehr ist die Oxydophase beschwert. Der katalytische Sauerstoff- 
verbrauch karın darum nur eine relativ geringe Wirkung auf die Potential- 
bildung der Platinelektrode haben. (Hohes Potential der Platinelek- 
trode.) Je größer die Sauerstoffkonzentration ist, desto mehr ist auch 
die Tätigkeit der Oxydase gehemmt (vgl. WIELAND und SUTTER), was 
ein verhältnismäßig tiefes Potential der Goldelektrode und damit eine 
relativ große Potentialdifferenz zwischen den beiden Elektrodenarten 
zur Folge hat. 

Unter Berücksichtigung dieser Umstände wird man in geeigneten 
Fällen die Platin-Golddifferenz methodisch verwerten können. 


Zusammenfassung. 

In geeigneten Fällen kann man mit dem Unterschied der Sauerstoff- 
empfindlichkeit von Gold- und Platinelektroden den ersten Schritt des 
biologischen Oxydationsvorganges, nämlich den Übergang der Oxydationskraft 
des Sauerstotfes auf einen reversiblen Träger, potentiometrisch verfolgen. 

Wenn die Aktivität der Tyrosinase im Gewebebrei der Kartoffelknolle 
verhältnismäßig gering ist, dann läßt sich der Sauerstoffverbrauch, 
welcher bei der Melaninbildung stattfindet, in folgender Weise beob- 
achten. Eine Platinelektrode zeigt mit einem verhältnismäßig hohen 
Potential das Vorhandensein des Sauerstoffes an. Eine Goldelektrode, 
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welche gleichzeitig mit der Platinelektrode in demselben Gewebebrei 
steckt, reagiert nicht auf den Sauerstoff, sondern nimmt ein verhältnis- 
mäßig tiefes Potential an. Geht die Oxydationskraft des Sauerstoffes 
mit der Tyrosinasetätigkeit auf ein reversibles Oxydationsprodukt über 
(Prämelanine), dann reagiert auf diesem Umwege auch die Goldelektrode 
auf den Sauerstoff. Bei diesem Vorgange fällt das Potential der Platin- 
elektrode und steigt das Potential der Goldelektrode. Die Potential- 
änderungen der beiden Elektroden treffen sich dann in einem Wertgebiet, 
in welchem die Bewegungsrichtung der Goldelektrode eine Umkehr erfährt. 
Diese Umkehr der Potentialänderung der Goldelektrode ist dadurch 
gegeben, daß die im Verlauf der Melaninbildung einsetzende Inaktivierung 
der Oxydationsprodukte gegenüber dem Entstehen der letzteren vor- 
herrscht. Unter dem Einfluß dieser Vorgänge treiben dann die Potentiale 
beider Elektroden einem übereinstimmenden oder fast übereinstimmenden 
Endwert zu, der mit der Konstanz des Potentiales ausgedrückt wird. 

Bei der methodischen Verwertung der Platin-Golddifferenz muß 
mit einer unvermeidlichen Fehlerquelle gerechnet werden. Auf Grund 
der Sauerstoffaktivierung durch das Platin, deretwegen die Platinelek- 
trode das Vorhandensein des Sauerstoffes anzeigt, findet ein Sauerstoff- 
verbrauch statt. Das Versuchsergebnis enthält also nicht allein den 
enzymatischen Effekt der Oxydase, sondern auch den katalytischen 
Effekt des Platins. In den Zeitkurven der Potentialbildung kommt dies 
zum Ausdruck. Die Platinelektrode erreicht schneller als die Goldelek- 
trode den Konstanzwert, das Ziel der Drift. 
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DIE ABHÄNGIGKEIT DER ZUSTANDSINDIKATOREN VON DER 
SALZERNÄHRUNG. UNTERSUCHT AN WEIZENPFLANZEN. 


Von 


W. H. Fucus 
(Halle a. d. 8.). 


Mit 4 Textabbildungen. 
(Eingegangen am 22. Oktober 1935.) 





Unser Mitarbeiter R. J. SANTAELLA (1935) veröffentlichte Unter- 
suchungen über die Abhängigkeit der Zustandsindikatoren (Fucus 1933) 
von verschiedenen Nährstoffkombinationen. Die Ergebnisse dieser Arbeit 
regten zu den folgenden Versuchen an, die die Bedeutung des Salz- bzw. 
Ioneneinflusses weiter auf die einzelnen Zustandsgrößen untersuchen und 
damit einen kleinen Beitrag zur Kenntnis dieses Einflusses liefern sollte. 
In erster Linie soll dabei versucht werden, die Bedeutung der einzelnen 
Ionen für die Bestimmung der ,,Zustandsindikatoren“ zu klären. Zur 
Bearbeitung der Frage wurden wieder Weizenkeimpflanzen gewählt. 


Versuchsanstellung. 


Zur Versuchsanstellung ist folgendes zu bemerken: Die Versuche wurden in 
sog. „Neubauerschalen‘‘ angelegt: Je 100 ccm der entsprechenden Salzlösung 
wurden mit 465 g Hohenbockaer Quarzsand gut gemischt, festgedrückt, 100 Körner 
des Weizens (innerhalb jedes Versuches ein gleiches 100-Korngewicht) darauf aus- 
gelegt und mit 100 g Quarzsand, gemischt mit 10 ccm destilliertem Wasser, bedeckt. 
Innerhalb jedes Versuches waren die Portionen von je 100 Körnern auf gleiches 
Gewicht ausgeglichen. Ein Versuch wurde mit Ridit-Winterweizen, die übrigen mit 
Peragis-Sommerweizen ausgeführt. Anfangs waren die Schalen mit Glasplatten be- 
deckt; diese wurden entfernt, sobald die Keimpflanzen daran stießen. Von da ab 
wurde täglich auf das Anfangsgewicht mit destilliertem Wasser gegossen, ohne 
daß ein Ausgleich für den Pflanzenzuwachs veranschlagt wurde; da der Anfangs- 
gehalt an Flüssigkeit relativ hoch war, erschien die mit diesem Verfahren verbundene 
gelinde Austrocknung beim Heranwachsen der Pflanzen dem Wachstum nur förder- 
lich, wie frühere Versuche gezeigt hatten. Innerhalb der einzelnen Versuchsreihen 
konnten Wiederholungen nicht angestellt werden, da sonst die Zahl der an einem 
Tage zu bewältigenden Analysen zu hoch geworden wäre. Die notwendige Sicherung 
der Ergebnisse wurde durch nochmalige Wiederholung der ganzen Versuchsreihen 
erreicht. Die Ernte der Pflanzen erfolgte nach 2-3 Wochen, je nach den Temperatur- 
bedingungen. Die Pflanzen waren bei der Ernte immer noch völlig grün und zeigten 
keinerlei Vertrocknungserscheinungen; eine längere Versuchsdauer war dagegen 
unmöglich, da dann einzelne Pflanzengruppen vergilbten. Die analytische Auf- 
arbeitung erfolgte nach den in früheren Versuchen bewährten Verfahren; sofort nach 
der Ernte, die zwischen 8 und 9 Uhr morgens erfolgte, wurden die Proben, nach 
Blattfläche und Blattscheide getrennt, 30 Min. im verschlossenen Gefäß im strömen- 
den Dampf behandelt und mit einer Laboratoriumspresse nach KLEINMANN bei 
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gleichbleibendem Enddruck gepreßt. Im Preßsaft wurden der Trockensubstanz- 
gehalt mit dem Refraktometer, der Zucker vor und nach dem Verseifen nach Hace- 

DORN-JENSEN, die Gefrierpunktserniedrigung i im Apparat nach DRUCKER-BURIAN 
und die Leitfähigkeit in der üblichen Brückenschaltung gemessen. Einzelheiten über 
die Methodik finden sich in früheren Veröffentlichungen unserer Mitarbeiter (MUDRA 
1932, SANTAELLA 1935). 

Während in den meisten Versuchen die verschiedenen Salze von heiting an zu- 
gegeben wurden, wuchsen in einigen Versuchsreihen die Pflanzen bis kurz vor der 
Untersuchung gleichmäßig heran, und zwar in nährstofffreier Sandkultur oder in 
„Volldüngung‘‘, wobei je 100 Pflanzen 0,2g K,SO,, 0,5 g Ca(NO,), und 0,12 g 
Ca(H,PO,), gegeben wurden. Etwa 1 Woche vor der Analyse, als die Pflanzen 
schon eine beträchtliche Größe im Zweiblattstadium erreicht hatten, wurde vor- 
sichtig der ganze Schaleninhalt, der durch das kräftige Wurzelnetz sehr gut zu- 
sammengehalten wurde, aus der Schale geklopft und mit fließendem Leitungs- 
wasser auf einem Sieb gewaschen, mit destilliertem Wasser nachgespült, wieder in 
die Glasschale gestellt, das Wurzelwerk mit 465 g trockenem Quarzsand unter 
regelmäßigem Klopfen ausgegossen. Dann wurde die Salzlösung hinzugefügt und 
mit 100 g trockenem Sand bedeckt. Die Pflanzen zeigten durch diese Behandlung 
keine sichtliche Störung der Gesundheit. 

Es wurden folgende Salze angewandt: NaCl, MgCl,, CaCl,; NaNO,, KNO,, 
Ca(NO,),; Na,SO,, K,SO,, MgSO,, CaSO,. Um die Vergleichbarkeit mit früher 
entwickelten Ergebnissen (SANTAELLA 1935) zu sehen, wurden die für die Versuche 
angewandten Salzgaben auf die früher angewandte Ca(NO,),-Menge (1,5g in 
100 ccm H,O je 100 Pflanzen) bezogen und daraus nach äquimolekularen Ver- 
hältnissen ausgerechnet; d prechend sind die Kulturlösungen nicht iso- 
tonisch. Ferner wurden Kombinationslö mit den entsprechenden Calcium- 
salzen verwendet, die durch Mischen de Lösung z.B. eines Kalisalzes mit der des 
entsprechenden Ca-Salzes hergestellt wurden und dementsprechend von jedem 
Kation die halbe Menge enthielten. Nach Abbruch des Versuches wurde der Säure- 
gehalt bestimmt, da eine unterschiedliche Veränderung des p,, durch die teils 
physiologisch sauren, teils alkalischen Salze bedingt sein mußte. Die folgende 
Tabelle gibt ein Beispiel für die (im wässerigen Auszug kolorimetrisch bestimmten) 
Säurewerte beim Abbruch eines Versuches. 








Tabelle 1. Bodenreaktion bei Beendigung des Versuches (kolorimetrisch 
im wässrigen Auszug). 
































Na K Mg Ca Na + Ca | K + Ca | Mg + Ca 
RE EE 5,2 4,5 5,1 5,3 4,85 4,85 5,0 
|. Cu” 7,3 6, 9 — 6,9 4,75 5,35 _ 
| CREME 4,8 6,05 4,7 4,9 4,85 5,0 4,9 
Kontrolle: 4,95. 
Ergebnisse. 


Als MaBstab für die Entwicklungsfreudigkeit und die Gesundheit 
der Pflanzen ist das Erntegewicht aus einigen Versuchen angegeben: Zu 
betonen ist hierbei, daß die Pflanzen bei der Ernte noch keine äußerlich 
sichtbaren Schädigungen aufwiesen, wie Vertrocknung, Schwärzung der 
Wurzeln usw. Aus dem Erntegewicht (Tabelle 2) geht bezüglich der 
Kationen deutlich hervor, daß die Entwicklungsfreudigkeit der Pflanzen 
von Na zu K und von Mg zu Ca ansteigt; ferner, daß alle Salzgaben, mit 
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Ausnahme der Zugabe eines typischen Hauptnährstoffes (K und unter 
den Anionen NO,), das Erntegewicht gegenüber der Wasserkontrolle 
herabsetzen. Dieser hemmende Einfluß ist besonders stark beim Magne- 
sium ausgeprägt. Bei kombinierter Gabe von K, Mg, Na mit Ca werden 
die Schädigungen zum großen Teil aufgehoben, bei K + Ca sogar eine 
beträchtliche Förderung erzielt. Da die angewandte Konzentration 
relativ hoch ist (vgl. SANTAELLA), ist die Salzwirkung überlagert durch 
eine Konzentrationswirkung, so daß die Wachstumsdepression mit 
steigender Verdünnung 

der Salze zuerst geringer Tabelle 2. Erntegewicht in Gramm. 
wurde ;dierelativen Un- 








Versuch Nr: 1 4 9 10 

terschiede bleiben je- 
doch deutlich, wie in Salz:O....... 10,5 | 8, 9, 6, 
einigen Versuchennach-  NaCI . . . . . . .. 9,3 | 8, 8, 6, 
rein wurde, Teta MU. 25 |: 11,2 [111 | 101 | 7, 
lich der Anionen läßt Cee PER tat 8, 6, 
sich außer der Nähr- NaCl+CaCl,.. . . . | — 8, , 6, 
wirkung der Nitrate RU+CCh. . - . . 12,3 | 11,1 | 13,1 | 9, 
MgCl, + CaOl, . . . . | — | 80 | 85 | 6, 


feststellen, daB die Chlo- 


Puooe Xonson © ms RO en © ei to ei 
— 














Drm mwom 00 ON D DO > OÙ bei ent D EN mi & 
je 
mes Dim Woo mi DNS © 


ride und Sulfate der KNO WHE ee 180 16, 3. 3, 
Alkalimetalle oem sich, GEO Gag. : | 2 | Wo | 188 |- à 
gleich verhielten, wäh- KNO,-+ Ca(NO,)p. . 24,1 22,8 | 19,8 | 13, 
rend die Ertragsminde- nego... 22... 9,4 | 79 | 711 5, 
rung durch die Sulfate K, 0, ORT = 12,2 | 8, 8, 6, 
der Erdalkalien wesent- 50, pe + gun Vo 10,1 | 7, 6, 4, 
lich geringer war, als © 86, Ceë0, : : : | —* [104 | 101 | 7 
die der entsprechenden XS, CaSO, . . . | 13,2 | 11,6 | 10, 8, 
Chloride. Die Versuche  M£gS0, + om. fs 8,5 | 8, 6, 


mit nachträglicher Salz- 

gabe zeigen naturgemäB keine gesicherten Unterschiede im Erntewert, 
außer bei KNO,-Gabe zu ungedüngten Pflanzen, bei welchen sich bereits 
nach wenigen Tagen die bessere Ernährung auswirkt; die Erntegewichte 
sind deshalb nicht besonders angeführt. 

Im Gegensatz zu den Erntegewichten zeigt das Trockengewicht der 
grünen Pflanzenteile keine Verminderung infolge der Salzwirkung, trotz- 
dem innerhalb der einzelnen Anionengruppen die oben angeführte Reihen- 
folge der Kationen ungefähr gewahrt bleibt; der Trockensubstanzgehalt 
der Pflanzen (Tabelle 3) schwankt demnach ziemlich, und es ergibt sich 
daraus, daß die beobachteten Verschiedenheiten des Erntegewichtes auf 
den in Abhängigkeit von der Salzernährung veränderten Wasserhaushalt 
zurückzuführen sind. 

Wenn wir uns nun dem Einfluß der einzelnen Salzgaben auf die 
„Zustandsindikatoren“ (Fuchs, 2) auf die chemischen und physikalischen 
Eigenschaften der Pflanzenpreßsäfte zuwenden, finden wir einige 
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auffallende Unterschiede : besonders bei getrennter Betrachtung der Blatt 
fläche und der ,,Halmteile“. Leider fehlen bei letzteren meist die osmo- 
tischen Werte und-die Leitfähigkeitsangaben, weil in den meisten Fällen 
die Saftmengen zur gegebenen Erntezeit zu gering zur Bestimmung dieser 
Größen waren. Der größeren Übersichtlichkeit halber sind die Versuchs- 


ergebnisse von zwei Ver- 
Tabelle 3. Trockensubstanzgehalt ing-%. suchen in Form von Dia- 
































Blätter Blattscheiden usw. grammen dargestellt 

cr |No,]so.”| cr [no,[so,” (Abb. 1); auf die Wieder- 

gabe der Tabellen sowie 

- À de 15 u ~ nn w = aller Versuche wird ver- 
Mg... 16 | — | 15 | 13 | — | 23  zichtet, es erscheint dies 
fe 14 | 13 | 14 | 19 | 23 | 15 beider guten Übereinstim- 
ge oo es = = — = 5 mung der Ergebnisse mög- 
Mg+Ca .]| 13 | — | 13 | 17 | — | 16 lich. Es sei bemerkt, daß 
a Le 12 in einigen Fällen auch bei 


den Blättern so wenig Preß- 
saft anfiel, daß osmotischer Wert und Leitfähigkeit nicht bestimmt 
werden konnten; in diesen Fällen ist, ebenso wie bei der Wiedergabe 
der Ergebnisse an den Blattscheiden, nur der Zuckerspiegel (in Atm.) 
dargestellt. Auf die Anführung des Trockensubstanzgehaltes des Preß- 
saftes ist auch, um Platz zu sparen, verzichtet worden, da er meist dem 
osmotischen Wert in diesen Versuchen parallel ging und daher daraus 
keine neuen Gesichtspunkte gewonnen werden konnten. 

Unabhängig von der Verdünnung ergibt sich im Durchschnitt der 
Ergebnisse, daß die Erdalkalien einen höheren Zuckerspiegel bedingen 
als die Alkalien. Unter den Chloriden hat KCl weitaus den niedrigsten 
Zuckerspiegel, unter den Sulfaten ist seine Stellung etwas schwankend, 
die Kombination KCl : CaCl, und andere KCa-Kombinationen gaben 
ähnliche Werte, wie K-Salze für sich. Unter den Erdalkalien bedingt 
Ca einen etwas höheren Zuckerspiegel der Blätter, während die Kombi- 
nation MgSO, : CaSO, maximale Zuckerspiegelwerte bedingt. 

Der Zuckerspiegel der Blattscheiden samt den noch nicht entwickelten 
Blättern usw. gehorcht ähnlichen Regelmäßigkeiten wie der der Blätter. 
Das Minimum des Zuckerspiegels liegt mit Ausnahme von CaSO,, das 
einen im Verhältnis besonders niedrigen Wert bedingt, bei den Kalium- 
verbindungen, während ein außerordentliches, in einigen Versuchsreihen 
ein Vielfaches der anderen Werte betragendes Maximum durch die 
Magnesiumverbindungen bewirkt wird. In Kombinationen von Mg 
mit Ca-Salzen ist der Zuckerspiegel wesentlich erniedrigt, ähnlich wie 
sich in der Sulfatreihe auch die anderen Ca-Kombinationswerte in 
der Nähe der ,,Alkali‘-Werte halten. Das Verhältnis der einzelnen 
Werte dieser beiden Reihen ist verschieden je nach Anionen. Die Nitrat- 
pflanzen besitzen im allgemeinen einen niedrigeren Zuckerspiegel als die 
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entsprechenden Chlorid- und (Ausnahmen von Ca) Sulfatpflanzen : Inner- 
halb der Nitratreihen fallen hohe Werte, die durch Ca(NO,), bedingt 
sind, auch hier auf. In einem gewissen Gegensatz zum Zuckerspiegel 
steht der Ionengehalt des Pflanzenpreßsaftes, gemessen als elektrische 
Leitfähigkeit (Abb. 1). Der Elektrolytgehalt ist bei den Alkalipflanzen 
höher als bei den Erdalkalipflanzen und erreicht ein sehr deutliches 
Maximum bei den Pflanzen, die unter Zugabe von Kalisalzen erzogen 
wurden (vgl. SANTAELLA). Die geringste Leitfähigkeit im Preßsaft findet 
sich bei der Gabe von Ca-Salzen. In der Kombination K : Ca ist der 
Ionengehalt auch hoch. 

Der osmotische Wert stellt im Vergleich zu den beiden bisher be- 
sprochenen Zustandsindikatoren einen „zusammengesetzten Indikator‘ 
dar, da sich in ihm neben den Veränderungen anderer, hier nicht analy- 
sierter Stoffgruppen, Schwankungen des Zuckerspiegels und die des 
Ionengehaltes vereinigen. Diese Größe ist demnach nicht nur nach ihrem 
Werte, sondern auch nach ihrer Zusammensetzung zu untersuchen; 
sie zeigt ihrer Natur nach nicht so klare Gesetzmäßigkeiten wie die bisher 
besprochenen Größen. Im allgemeinen liegen die osmotischen Werte bei 
Erdalkaligaben unter denen der Alkalipflanzen, wobei ein Minimum 
bei den Ca-Salzen zu verzeichnen ist; allerdings zeigt sich hierbei eine 
deutliche Abhängigkeit von der Konzentration. 

Wesentlich klarere Verhältnisse finden wir bei der qualitativen Ana- 
lyse des osmotischen Wertes. Hier zeigt sich, daß der Anteil des Zuckers 
am osmotischen Wert der Erdalkalipflanzen wesentlich höher ist als der 
osmotische Wert der Alkalipflanzen, bei Kaliernährung ist der Anteil am 
geringsten, bei Erdalkaligabe erreicht oder übersteigt er sogar den Wert 
der Kontrollpflanzen; bei Kombination der Na-, K-Salze mit Ca-Ver- 
bindungen liegt der Zuckeranteil in der Nähe der Werte bei ,,Alkali- 
pflanzen‘, während die Kombination MgSO,—CaSO, einen hohen Zucker- 
anteil bewirkt. Besonders sei wieder auf den hohen Zuckeranteil bei 
Ca(NO,), hingewiesen, durch den sich diese Düngung wieder von den 
anderen Nitratdüngungen abhebt, sowie auf die noch stärkere Erhöhung 
des Zuckeranteils in den Blattscheiden der Magnesiumpflanzen. 
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Tabelle 4. 
| „181818 lslslses 
zes: $i] 2 imté (ets |dté 
Erntegewicht in Gramm... . . 9,4| 7,9] 87| 9,4) 89 9,7 | 10,3 
Blatter: 

Osmotischer Wert in Atm. . . .| 8,0} 8,2; 7,7| 6,8| 10,4 9,4 > | 
Leitfähigkeit x 109 ...... 6,0|11,0| 7,5| 7,5| 22,5 | 10,6 | 14,0 
Zu i in mg/cem . . . .[16,3| 8,6 | 10,4 | 12,5 | 11,5 6,1 8,1 

Blattscheiden usw.: 
Lösliche Trockensubstanz in % .| 4,7| 5,3| 4,9| 4,5| 5,7 5,3 5,3 
Zuckerspiegel in mg/cem . . | 21,9 0 | 21,3 | 22,1 | 11,9 | 13,9 | 16,6 
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Tabelle 4 zeigt 2 Beispiele für den Einfluß der Verdünnung der Salz- 
lösungen auf Wachstum und Zustandsindikatoren. Wie schon erwähnt, 
steigen die Erntegewichte mit zunehmender Verdünnung, da die für 
den Versuch gewählten Salzlösungen relativ hochprozentig sind : die Ernte- 
gewichte auf Einsalzlösungen nähern sich dem Erntegewicht der Kon- 
trollen, die Ca-Kombinationen steigen darüber hinaus. Die Höhe der 
Zustandsindikatoren nähert sich bei den Einsalzlösungen meist den 
Werten der Kontrolle, dabei ist bei den einzelnen Salzen die Größe der 
Änderung verschieden (Abb. 2). Bei den Ca-Kombinationen trifft 
dies nur für den Ionengehalt zu, 
während der Zuckerspiegel, soweit bei 
den stärkeren Verdünnungen starkes 
Wachstum einsetzt, zuerst weiter 
absinkt und erst bei noch stärkerer 
Verdünnung allmählich steigend sich 
dem Kontrollwert nähert. 

Die Ergebnisse derjenigen Ver- 
suche, bei denen die Salze nach einer 
etwa l4tägigen Vorkultur verabreicht 
wurden, sind in der Abb. 3 dar- 
gestellt. Wie vorauszusehen, ist die 
absolute Höhe der Werte von der 
Vorkultur abhängig, die Unterschiede 














der einzelnen Salze treten aber auch "2 — De. cos... 

nach der kurzen Salzeinwirkung uw <=; 

deutlich hervor — im einzelnen ist en (a 
À ‘ a rar ee 

zu den Ergebnissen nichts weiter 7 % —% 

zu sagen, da sie sich -in den oben ay». 2, DerEinfiuß der Salzkonzentration 

gegebenen Rahmen sehr guteinfügen. auf die Zustandsindikat 


Es ist durchaus verständlich, daß 
dieser Salzeinfluß bei den ohne Nährlösung herangezogenen Pflanzen deut- 
licher ist als bei den Pflanzen, die in vollständiger Nährlösung! gewachsen 


* waren. 


Trotzdem die relativen Ergebnisse der einzelnen, zu verschiedenen 
Zeiten durchg>führten Versuchsreihen eine klare Linie ohne weiteres 
erkennen lassen, soll doch noch ein Vergleich der absoluten Werte der 
Serien durchgeführt werden, um wenigstens Anhaltspunkte für den 
Einfluß der übrigen Vegetationsfaktoren zu erhalten. Es sind hierzu 
in Tabelle 5 die Werte der ,,ungediingten‘‘ Kontrollen zusammengestellt. 

Sieht man von dem ersten Versuch ab, der mit einer anderen Sorte 
durchgeführt wurde, liegt genetisch ein einheitliches Material vor. Der 
Versuch 1 zeigt deutlich den genotypisch bedingten hohen Zuckeranteil 


1 In der Abb. 3 als „Salzlösung‘“ bezeichnet. 
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Abb. 3. Der Salzeinfluß bei späterer Salzzugabe. 
Tabelle 5. 
Zuckerspiegel 
in Atm. 
Serie 2 «10° Blatt- Sorte Zeit a. Anmerkungen 
Blätter | scheiden 
usw. 
1 7,6 7,3 4,0 6,5 Ridit Juli 
2 9,3 -- 2,7 4,9 Peragis August +15°C 
3 8,0 6,0 2,3 2,8 a September 
4 10,1 | 24,7 5,8 — À November | +10°C 
5 7,7 — 2,6 27 # Oktober vorher O 
6 7,7 | 12,0 2,6 2,0 us " +102 CI vorher KPN 
7 6,0 | 11,7 0,8 0,4 su November is | vorher O 
8 6,3 | 12,1 2,3 2,1 Pi M +209 CI vorher KPN 
9 7,5 7,8 0,7 _ = Januar 
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der Sorte Ridit. Von den Versuchen mit Peragis-Sommerweizen weist 
der Versuch 4 infolge tieferer Versuchstemperatur der Versuchspflanzen 
hohen osmotischen Wert bei hohem Zuckeranteil auf — weiterhin läßt 
sich ein Einfluß der ungünstigen Lichtverhältnisse um die Jahreswende 
im Versuch 9 bei dem ausnahmsweise niederen Zuckerspiegel vermuten, 
dagegen fehlt für den im Vergleich niederen Zuckerspiegel in Serie 7 eine 
Erklärung. Da das Zusammenwirken aller Außenfaktoren auf die Zu- 
standsindikatoren noch nicht klargestellt ist, erscheint heute eine weitere 
Erörterung um so weniger nötig, als für unsere Betrachtung die relativen 
Veränderungen den Salzeinfluß genügend belegen. Bevor jedoch in die 
allgemeine Erörterung der Ergebnisse eingetreten werden soll, soll noch 
die Bestimmung des K- und Ca-Gehaltes der Pflanzenteile mitgeteilt 
werden, die in einem Versuch durchgeführt werden konnte. Sie sind in 
Tabelle 6 übersichtlich zusammengestellt. 


Tabelle 6. Gehalt an Kalium und Calcium. 














Gesamtmenge in den [Relative Menge in der Frischsubstanz (*/..) 
oberirdischen Teilen 
Ernährung in mg Blätter | Blatt. | Blätter | Blatt 
K Ca K Ca 

ee 16,2 ! 1,51 2,03 | 0,048 ! 
hs a 4 (> 110) ! | (10,5) | 11,09 | 0,039 ! 
Meee. cet 7,3 ! 1,14 | 1,06 ! 
ee 10,0 ! 1,06 1,28 ! ! 
NaCl +Call,.. . . . 189 | 0,37 1,88 | 1,89 | 0,029 | 0,051 
KCl+CaCl . . . . ws 0 0,33 7,72 7,80 | 0,016 | 0,041 
MgCl + CaCl, ! ! ( ! ! 
re, vos! ire 15,6 0,29 1,61 0,73 | 0,033 | 0,015 
| Pe ee „142,6 0,32 7,34 8,72 | 0,017 | 0,013 
OL WR 21,3 0,53 1,98 1,85 | 0,034 | 0,087 
NaNO, + Ca(NO,), . ! ! ! ! ! ! 
KNO, + Ca(NO,),- . 138,5 | 0,30 6,24 | 8,88 | 0,005 | 0,036 
Bey) i6 6 re cr 19,3 0,47 2,39 1,88 | 0,063 | 0,034 
ee 87,0 | 0,49 9,17 | 9,06 | 0,040 | 0,066 
Be >... « » : = 15,7 0,27 2,46 1,58 | 0,038 | 0,033 
a eee 10,6 1,06 0,99 1,80 | 0,117 | 0,122 

SO, + CasO, . . ! ! ! ! ! ! 
180, Ce + Ca 4 98,2 0,47 7,44 10,25 | 0,032 | 0,056 
MgSO, + Cas, = 3,6 | 0,74 0,42 | 0,52 | 0,059 | 0,176 
Kontrolle . . . . . 1,8 0,32 0,23 0,42 | 0,027 | 0,062 




















!= Bestimmungen fehlen. Eingeklammerte Zahlen = Bestimmungen in den 
Blättern fehlerhaft, nur geschätzt. 


Die Bestimmung erfolgte in dem filtrierten Aschenauszug; das Kalium wurde 
nach der Mikromethode von KRAMER (siehe 8) über das Kobaltinitrit, das Calcium 
über das Oxalat oxydimetrisch bestimmt. Eine Bestimmung des Natriums ließ 
sich leider gar nicht, die des Magnesiums nur in wenigen Proben nach der Oxy- 
chinolinmethode durchführen (siehe Tab. 7). 
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Jede Art von Salzgabe bringt eine verstärkte Mobilisierung des Kali 
mit sich, während der Calciumgehalt nur in geringem Maße durch 


Tabelle 7. Magnesiu mgehalt. 


Verabreichung anderer Ionen 
gesteigert wird. Die Kaliauf- 

















Gesamt- | Gehalt der Frisch- nahme erhöht den Kaligehalt 

Salz menge der Pflanzen, wie bekannt, sehr 

ms Blatt | „Bet stark, sie geht parallel mit 

dem Anstieg der Ionensumme 

ze ' ia cn + bei den mit Kalisalzen ver- 
MgCl, . 0.79 0,13 0,11 sehenen Pflanzen. Auf weitere 
Call, . 0,92 0,10 0,11 Einzelheiten soll hier nicht ein- 





gegangen werden. 


Zum Abschluß der Ergebnisse sei noch kurz ein Versuch, der in 
anderem Zusammenhang gemacht worden ist, dargestellt, da er bei den 
nachfolgenden Erörterungen mit in Betracht gezogen wird; er zeigt, daß 


Tabelle 8. Zuckerspiegel 
eingetauchter Pflanzen. 














Lösliche | Zucker- 

Salz me ed spiegel 

% mg/com 

© 1 Ah eens: 5,2 15,6 
NaNO, 4,8 9,5 
KNO,..... 4,6 10,1 
Ca(NO,), 5,1 14,0 
44 8,5 

N $0, 4,6 11,8 
K,80,' | 4,7 10,7 
MgSO, . 5,1 17,1 
CaSO, 5,2 13,7 


auch die Salzzufuhr durch die Blatter 
ähnliche Wirkungen auf den Zucker- 
spiegel ausübt, wie die Salzgaben 
durch die Wurzeln. 

Die Pflanzen wurden in vollständiger 
Nährlösung in Sandkultur 14 Tage im 
Gewächshaus gezogen und dann 6 Tage 
lang während 15 Stunden (abends und 
nachts) in 0,05% Salzlösungen mit den 
Blättern eingehängt. Die Übereinstimmung 
der Schwankungen des Zuckerspiegels mit 
den anderen in dieser Arbeit besprochenen 
Versuchen ist deutlich. 


Schließlich sei noch ein Versuch 
mitgeteilt, der zur Aufklärung der 


Stellung des Ca(NO,), angestellt worden ist; hierbei wurden auch die 
Stickstofffraktionen untersucht (Tabelle 9). Die besondere Stellung des 









































Tabelle 9. 
Lösl. N 
Tr.-S.| xı0:| OW Zus. Ze ohne NHN | NH.N | NO,N 
Blatter: 
Ca(NO,), 11,19 | 9,9 | 11,1 6,5 | 1,80 | 0,25 | 1,26 | 1,51 
O, . 3,1 |25,38 | 13,7 2,7 4,8 1,61 1,29 1,29 
NaNO, 4,0 | 20,74) 12,5 6,0 5,9 2,78 0,08 | 1,48 1,52 
ele ta inthe 5,3 | 12,19 | 12,0 | 28,75 16,9 2,40 0,26 | 1,14 | 0,22 
Blattscheiden usw 

Ca(NO,), 6,0 | 16,56 | 12,6 | 15,0 14,8 4,12 0,11 | 1,77 | 0,57 
KNO 3,9 | 22,65 | 14,8 5,3 ? 2,01 0,09 | 0,84 | 1,73 
NaNO, 5,0 | 21,24) 14,7 | 10,5 6,2 1,82 0,16 | 1,23 1,76 
Ste + whe 6,2 |12,10 | 12,4 | 26,0 8,2 2,66 0,16 | 1,99 | 0,17 
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Ca(NO,), gegenüber den Alkalinitraten ist auch in diesem Versuch deutlich, 
spiegelt sich aber nicht eindeutig in den N-Bestimmungen. 


Besprechung der Ergebnisse. 

Zur abschließenden Betrachtung der dargestellten Versuche seien 
in gleichem Maße die Ergebnisse unseres Mitarbeiters SANTAELLA (1935) 
herangezogen, insoweit sie über die Rolle einzelner Ionen und Salze Aus- 
kunfterteilen. Vorausgeschicktsei, daß unsere Versuche über Salzresistenz 
nicht mit Salzresistenzversuchen zu vergleichen sind, wie sie etwa Mont- 
FORT und BRANDRUP (1927) durchführten. Um eine einigermaßen aus- 
reichende Pflanzenmasse zu gewinnen, durften wir nicht die extremsten 
Bedingungen wählen ; unsere Versuche wurden solange ausgedehnt, als die 
in den Körnern gegebene Menge an Ionen eine, zumindest dem Aussehen 
nach, gesunde Entwicklung der Pflanze gewährleistete. Der Einfluß der 
Versuchsdüngungen war während dieser Zeit stark genug, um deutlich in 
Erscheinung zu treten. Dies gilt insbesondere auch für jene Pflanzen, die 
in vollständiger Nährlösung vorgezogen’ und erst später, sei es durch die 
Wurzel- oder durch Blattfiltration, mit einseitiger Salzgabe behandelt 
worden sind. Gerade diese Versuche zeigen, daß durch vorangehende 
vollständige Ernährung wohl die Wirkung der Einsalzbehandlung ihrem 
absolutem Werte nach gemindert wird, aber in ihrer Richtung deutlich er- 
halten bleibt. Ferner glauben wir aus diesen Versuchen und ihrer Über- 
einstimmung mit den Ergebnissen an Pflanzen, die von Anfang an in 
Einsalzlösungen gewachsen waren, schließen zu dürfen, daß die fest- 
gestellten Verschiebungen der Zustandsindikatoren nicht allein auf eine 
Beeinflussung der Wurzeln, ihrer Absorption und Permeabilität zurück- 
zuführen sind. Die Abhängigkeit der Wirkung von der Konzentra- 
tion der Salzlösung erklären wir in diesem Sinne auch als Folge des 
Ionengefälles, nicht als osmotische Beeinflussung ; die osmotischen Werte 
der Lösungen sind dazu zu gering, 
die Wiedergabe der Unterschiede Tabelle 10. 
zwischen den einseinen Salslösun- Das relative Erntegewicht. 

















gen in den verschiedenen Konzen- a NOs 80. 
° daß di 

trationsstufen zu gut, als daB die Ma” 93 120 us 
spezifische Salzwirkung geleugnet Kg — 117 185 92 
werden könnte. Bi ‘is 62 pot a 

Die fördernde ‚oder hemmende Na Ga : | 100 137 116 
Wirkung der einzelnen Ionen K+Ca.. | 139 228 127 
sowie die Frage des Antagonis- Mg+Ca . 93 — 96 


mus des Ca geht aus der relativ 
gebildeten Grünmasse hervor, wie sie in Tabelle 10 für die Sorte 
Peragis im Mittel aus 3 Versuchen dargestellt ist. 

Da die Gegenwirkung der im Korn vorhandenen Ionen wohl während 
des Versuches erhalten geblieben ist, wirken die Einsalzlösungen nicht 
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in allen Fällen giftig, bei den Nitraten sogar fördernd. Es ergibt sich 
ferner, daß Magnesiumsalze die stärkste Giftwirkung zeigen, und daß 
Sulfate mehr schädigen als Chloride, mit Ausnahme des CaSO,, dessen 
geringe Löslichkeit die Unschädlichkeit erklären dürfte. Die Giftwirkung 
des Magnesiums äußert sich auch deutlich bei den ohne Salz vorgezogenen 
Pflanzen und ist selbst bei den mit vollständiger Nährlösung gezogenen 
Pflanzen noch erkennbar. Der Antagonismus des Ca gegen alle anderen 
untersuchten Kationen zeigt sich deutlich und ist insbesondere bei den 
Sulfaten, ohne daß die Reihenfolge dieser Ionen untereinander ver- 
schoben wird, ausgeprägt; so wiegt es die Schädigung durch Mg nicht 
vollständig auf (vgl. HANSTEEN CRANNER 1910). Außerdem kann die 
Verminderung des Mg auf die Hälfte eine Rolle spielen, da durch dessen 
Verminderung um die Hälfte eine Erhöhung des Erntegewichtes um 
45 bzw. 30,5% bewirkt wird. 

Bevor wir die Bedeutung der einzelnen Salze für die Höhe der Zu- 
standsindikatoren behandeln, sei kurz darauf hingewiesen, daß der 
osmotische Wert im Gegensatz zu den ‚einfachen‘ Zustandsindikatoren 
Zuckerspiegel und Ionengehalt als ein „zusammengesetzter‘‘ zu be- 
sprechen ist, da seine Höhe von den beiden vorgenannten abhängt. 
Da diese, insbesondere aber der Zuckerspiegel, durch andere Bedingungen 
als die der Ernährung beeinflußt werden können, spiegelt sich die Salz- 
wirkung im osmotischen Wert nicht immer in regelmäßiger Weise wie 
bei den einfachen Zustandsindikatoren. Bei einer bestimmten Verände- 
rung des physiologischen Zustands (oder beim Vergleich zweier Ver- 
suchsnummern) ist meist die Richtung der Abänderung jedes einfachen 
Zustandsindikators durch die Art der Veränderung bestimmt, während 
das Ausmaß der Abänderung (Reaktionsfähigkeit, vgl. Fuchs 1933) von 
allen Umweltbedingungen einschließlich des Vorlebens der Pflanzen ab- 
hängt. Es kann demnach je nach dem physiologischen Zustand der 
Pflanzen zur Versuchszeit bei der Überführung aus dem Zustand I in 
den Zustand II einmal der Verlauf der Zustandsindikatoren Ionengehalt 
und Zuckerspiegel nach Schema A, ein andermal nach Schema B verlaufen: 
die Summe (Ionengehalt + Zuckerspiegel), die einen wesentlichen Be- 
standteil des osmotischen Wertes darstellt und hier vereinfachend gleich- 
gesetzt werden soll, kann sich, trotzdem sich die Summanden in beiden 
Fällen gleichsinnig ändern, einmal erniedrigen und ein andermal er- 
höhen. Obwohl in dieser Versuchsreihe nur einmal eine solche Abweichung 
beobachtet wurde, sei auf diese Verhältnisse verwiesen. 

Selbstverständlich ist auch die absolute Höhe der Zustandsindika- 
toren (vgl. Tabelle 5) in den einzelnen Versuchsreihen durch die Gesamt- 
heit der herrschenden Umweltbedingungen bedingt und wechselnd — am 
meisten wirkt sich dies in der Höhe des Zuckerspiegels und demnach 
auch des Zuckeranteils am osmotischen Wert aus, der ja um so niedriger 
bleibt, je höher die Temperatur und je schwächer das Licht ist. 
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Dies Verhältnis der einzelnen Zustandsgrößen innerhalb eines Ver- 
suches wird aber, entsprechend dem oben Gesagten, nur dem relativen 
Ausmaß, nicht dem Sinn nach durch diese Verhältnisse verändert. Neben 
der stofflichen Bedingtheit drückt der osmotische Wert auch den 
Wasserhaushalt der Pflanze in kurzer Formel aus (,,Hydratur‘ WALTER), 
da sich Störungen sofort in einer Erhöhung des osmotischen Wertes 
auswirken. In unseren Versuchen war die Wasserzufuhr praktisch kon- 
stant und reichlich bemessen, die einzelnen Versuchsreihen standen unter 
physikalisch gleichen Transpirationsbedingungen ; deshalb sind die Hy- 
draturunterschiede, soweit sie nicht stofflich bedingt sind, lediglich auf 
innerlich bedingte Unterschiede zurückzuführen. Zum Vergleich mit 
unseren Analysen seien die 


Ergebnisse von KISSER 

(1927) über den Salzein- Fe ar 
fluß auf Wasseraufnahme vai 

und Wasserabgabe des eh; Rrpherms 


© - ” a dé 
Weizens erwähnt. Die be Le aie 











sondere Ausgeglichenheit s— 
des Wasserhaushaltes bei Bis VU 
Kaliernährungspiegeltsich Wu Ps 
in unseren durch günstige 

Wasserverhältnisse ge- 7 + + ; 


kennzeichneten Versuchen Abb. 4. 

ebensowenig wie bei SAN- 

TAELLA ; die osmotischen Werte der Kalipflanzen liegen allerdings durch- 
wegs sehr hoch; damit ist allerdings eine hohe Saugkraft bedingt, die 
eine gute Wasseraneignung und einen ausgeglichenen Wasserhaushalt 
ermöglicht; diese Eigenschaft kam aber hier nicht zur Geltung. Ver- 
hältnismäßig niedrige osmotische Werte liefern die Erdalkalipflanzen, 
womit das geringe Aneignungsvermögen solcher Pflanzen für Wasser 
im Einklang stehen mag. Ein Einfluß des Magnesiums auf den Wasser- 
haushalt der Pflanzen, wie er auch an anderen Objekten von SCHRÖDER 
(1874) und Rıssmann (1930) beobachtet wurde, kann hier nicht fest- 
gestellt werden. 

Betrachten wir nun die Wirkung der einzelnen Salze und Ionen auf 
die Zustandsindikatoren, so rundet sich das aus dem Schrifttum erkenn- 
bare Bild. Die besondere Bedeutung des Kaliums tritt auch in unseren 
Versuchen deutlich zutage: Wie schon SANTAELLA dargestellt hat, sind 
Erhöhung der Leitfähigkeit des Preßsaftes, Zurückgehen des Zucker- 
anteils am osmotischen Wert, Erniedrigung des Zuckerspiegels die 
Begleiterscheinungen einseitiger Kaligabe. Kalimangel, bei sonst normaler 
Düngung, wirkt entgegengesetzt; es entspricht dies durchaus den Er- 
gebnissen, die von anderen Autoren zum Teil auch an anderen Pflanzen 
gewonnen worden sind. In diesen Rahmen fügt sich auch die 


Planta Bd. 21. 49 
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Feststellung, daß bei einseitiger Gabe der Gehalt an löslichem Stickstoff 
niedrig ist, gut ein. Es ergibt sich aus dieser Tatsache daher auch wieder, 
daß der Gehalt der Pflanzen an löslichen Stickstoffverbindungen nicht 
von einem Mangel verwertbarer löslicher Kohlehydrate zeugt. Die um- 
gekehrte Beziehung, daß bei Mangel an verfügbarem N lösliche Kohle- 
hydrate angehäuft werden, erscheint eher berechtigt. Daß die Wirkung 
des Kaliums in einer Beeinflussung der Kolloide und damit des Ferment- 
apparates zu suchen ist, ist heute von den meisten Forschern (vgl. 
PIRSCHLE) angenommen. Diese Annahme fügt auch alle Beobachtungen 
an solchen Pflanzen — erhöhte Dürrefestigkeit und Kältefestigkeit, 
sparsamer Wasserhaushalt — zu einem einheitlichen Bild zusammen. 
Durch Erhöhung des Quellungsmaximums der Kolloide durch die Wir- 
kung der K-Ionen (als solche ist das Kalium fast ausschließlich in der 
Pflanzenzelle zu finden), wird, bei gleichbleibenden osmotischen Zu- 
standsgrößen, die Hydratation der Kolloide erhöht, die Gefahr einer Ver- 
änderung des Kolloidzustandes vermindert: Dieser Sachverhalt läßt 
sich sehr schön an den Kolloiden im Preßsaft aus grünen Pflanzen (Voll- 
saft nach Mupra 1932) darstellen. Unterstützt wird der Vorgang durch 
das gleichzeitige Absinken der Cy, das SANTAELLA bei einseitiger Kali- 
düngung und bei relativem Kaliüberschuß beobachten konnte. Von 
Bedeutung ist es, daß die umschriebene Kaliumwirkung in allen unter- 
suchten Düngungskombinationen sich auswirkt, wenn auch die Art des 
Anions die relative Höhe der Zustandsindikatoren mitbeeinflußt, wie 
später noch zu zeigen sein wird. 

Das Natrium wirkt durchaus nicht in gleicher Weise wie das Kalium, 
insbesondere vermissen wir die Erhöhung des Ionengehaltes, ein Zeichen 
dafür, daß die Aufnahme dieses Ions beim Weizen doch auf mehr Schwie- 
rigkeiten stößt als die des Kali; die Anreicherung des Na-Ions wird 
deshalb bei diesen Pflanzen noch analytisch zu verfolgen sein. Der 
Zuckerspiegel bei Na-Ernährung ist höher als in den K-Reihen, der 
Zuckeranteil am osmotischen Wert infolge des geringen Ionengehaltes 
sogar bedeutend erhöht, da der osmotische Wert selbst meist niedriger ist 
als bei K. Es ist vielleicht wichtig darauf hinzuweisen, daß das Na auch 
beim Ausfrieren der PreBsaftkolloide eine wesentlich geringere Wirkung 
als K zeigt. 

Das Magnesium zeigt eine gewisse Gegensätzlichkeit zu den Alkalien, 
aber auch zum Calcium. Die Veränderungen der Zustandsindikatoren 
durch das Mg-Ion sind außerordentlich charakteristisch: Der Ionen- 
my ist sehr niedrig, der Zuckerspiegel dagegen außerordentlich über- 

öht, ganz besonders in den ,,Halmteilen“, wo er ein Vielfaches des an 
und für sich hohen Zuckerspiegels der ungedüngten Pflanzen erreicht. 
Der osmotische Wert ist verhältnismäßig niedrig, der Zuckeranteil dem- 
gemäß hoch. Bei verhältnismäßig geringen Mg-Gaben, wie sie SANTAELLA 
gelegentlich untersucht hat, sind diese Verhältnisse nicht so ausgeprägt, 
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zeigen aber ähnliche Tendenzen; so wie bei allen anderen Düngungen 
korrigieren sich die Werte der Zustandsindikatoren mit abnehmender Kon- 
zentration nach den Werten der ungedüngten Pflanzen. Die Frage, ob 
ein Zusammenhang zwischen der Mg- und PO,-Versorgung der Pflanzen 
besteht, läßt sich an unserem Material nicht behandeln, da SANTAELLA 
Phosphat nur als Ca,(H,PO,), gegeben hat und Mg und Ca ähnliche 
Einflüsse auf den Phosphatstoffwechsel haben. Es läßt sich aber denken, 
daß die außerordentlichen Zuckeranreicherungen bei Mg-Ernährung auf 
Stauungen des Zuckerabbaues zurückzuführen sind. Die starke Aus- 
prägung dieser Unterschiede in den ,,Halmteilen“ läßt sich aber durch 
geringere Wanderungsfähigkeit des Mg in der Pflanze und dadurch be- 
dingte Konzentrationsunterschiede zwischen Blattflächen und Blattscheide 
erklären. Es liegen zu wenige Bestimmungen des Magnesiums in unseren 
Versuchen vor, als daß diese Frage restlos geklärt werden könnte. 

Die Wirkung des Calciums zeigt deutlich seine antagonistische Stellung 
zu den Alkalien, während es eine gewisse Ähnlichkeit mit der Wirkung des 
Mg besitzt. Diese Stellung bewahrt es auch bei den Kombinations- 
düngungen, bei denen die Zustandsindikatoren die Mitte zwischen den 
Werten der kombinierten Einzelionen halten. Die Mg-Ca-Kombination 
ähnelt den Ca-Pflanzen ; es scheint die Mg-Wirkung zum größten Teil auf- 
gehoben zu sein, da auch die Mg-Aufnahme durch die Calciumsalze unter- 
drückt wird (LUNDEGARDH). In der erhöhten Pflanzenproduktion zeigt 
sich der ausgleichende Einfluß des Calciums bei den Salzkombinationen 
ganz außerordentlich. Für sich allein bedingt Ca bei relativ niedrigem 
Ionengehalt hohen Zuckerspiegel und mittlere osmotische Werte. Es 
sind dies ähnliche Zustände wie bei Kalimangel; die Wirkung kann auch 
befriedigend durch eine Zurückdrängung der Mobilisierung des Kaliums 
aus dem Korn und dadurch bedingten relativen Kalimangel erklärt 
werden. 

Die Wirkung der Anionen zeigt auch bestimmte Regelmäßigkeiten 
sowohl in der Pflanzenproduktion als in der Lage der Zustandsindika- 
toren. Von besonderem Interesse ist hier die Nitration; im allgemeinen 
wird die bekannte Regel bestätigt, daß die Nitraternährung üppiges 
Wachstum mit starker Erniedrigung des Zuckerspiegels und Vermehrung 
der löslichen Stickstoffverbindungen bedingt. Durch diese Unter- 
suchung wird dann aber der überraschende Befund von SANTAELLA er- 
klärt, daß eine N-Gabe eine bedeutende Erhöhung des Zuckerspiegels 
bewirkt: Ca(NO,),, das SANTAELLA als N-Verbindung gegeben hat, fällt 
auch in unseren Versuchen aus der Reihe der Nitrate. Die Veränderung 
der Cy der Nährlösung genügt nicht zur Erklärung dieses Befundes. 
Hierzu stehen vielmehr mehrere Möglichkeiten offen: Eine Erklärungs- 
möglichkeit liegt darin, daß vielleicht unter Einfluß der Erdalkalien 
Nichtzuckerstoffe in den Keimpflanzen entstehen, die eine „Rest- 
reduktion‘‘ (KERSTAN) bedingen. Für normal ernährte Getreidepflanzen 

49* 
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konnte ich mit CONSTATINESOU feststellen, daß eine Restreduktion nicht 
oder nur in so geringem Maße (2—5% der Zuckermenge) besteht, daß 
die Analysenergebnisse dadurch nicht beeinträchtigt wurden. Ander- 
seits sind in älteren Weizenpflanzen sehr hohe Reduktionswerte fest- 
zustellen, die nicht auf Zucker allein zurückzuführen sind, wie mir auch 
Kollege Mupra mitteilte. Es ist daher die Möglichkeit zu prüfen, ob bei 
einseitiger Ernährung derartige Verhältnisse auch in Keimpflanzen ge- 
schaffen werden könnten; darauf soll aber in anderem Zusammenhange 

Nach den Untersuchungen von NIKLEWSKI und Mitarbeitern ist die 
zweite Annahme möglich, daß durch das Ca-Ion die Aufnahme des 
NO, gefördert wird, daß dieser Überschuß aber nicht zur Auswirkung 
kommt, weil die Reduktion und Verarbeitung gehemmt sind. Ein Versuch, 
in dem die verschiedenen Nitrate gegenübergestellt sind, zeigt, daß diese 
Vermutung nicht zutrifft: Der Gehalt des Preßsaftes der Blätter an 
löslichem Stickstoff und Nitratstickstoff in den mit Ca(NO,), ernährten 
Pflanzen ist nicht wesentlich größer als in den Pflanzen, die auf Alkali- 
nitraten gewachsen sind. Dagegen scheint eine Stauung von löslichem N 
in den Blattscheiden zu bestehen, die jedoch nicht durch NO,-Ionen 
bedingt ist. Danach bleibt die Annahme offen, daß aus irgendwelchen 
Gründen die Verarbeitung des Zuckerüberschusses bei der einseitigen 
Gabe von Ca(NO,), nach allen denkbaren Richtungen hin gehemmt ist. 

Die Frage, ob die von uns beobachteten Unterschiede in der Höhe 
der Zustandsindikatoren tatsächlich durch die aufgenommenen Ionen 
bedingt und nicht etwa mittelbar nur als Folge einer Beeinflussung des 
aufnehmenden Systems bewirkt sind, kann nicht mit Sicherheit ent- 
schieden werden; immerhin spricht die Tatsache, daß das Eintauchen 
der Blätter in Salzlösungen ähnliche Veränderungen bewirkt wie die 
Salzzufuhr durch die Wurzeln, für die Annahme einer Salzaufnahme und 
mittelbaren Einwirkung auf die oberirdischen Pflanzenteile. Wie groß 
der tatsächlich in die Halme und Blätter gelangende Anteil dieser Salze 
ist, kann für Na und Mg aus unseren Versuchen nicht beantwortet 
werden ; die Analysen des Gehaltes an K und Ca zeigen, daß vor allem K 
aus seinen Salzlösungen außerordentlich leicht aufgenommen wird, dies 
entspricht durchaus den Ergebnissen von ALTEN und GoTTwicH (1934). 
Vielleicht ist auch die stärkere Schädigung der Pflanzen in MgCl,, ver- 
bunden mit einer stärkeren Beeinflussung der Zustandsindikatoren, eine 
Folge von einer leichteren Aufnahme des Mg aus dem Chlorid als aus 
dem Sulfat. Die Tatsache, daß durch andere Salzlösungen scheinbar 
aus den Vorräten des Kornes dem Keimling mehr Kalium zugänglich 
wird, läßt sich durch Ionenverdrängung erklären; sie ist ein Beweis 
dafür, daß die Pflanze bestrebt ist, das Ionengleichgewicht wiederher- 
zustellen. Den höchsten Wert erreicht die Mobilmachung bei Ca(NO,),, 
vielleicht bedingt durch eine Anreicherung von NO, in der Pflanze. 
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Zusammenfassung. 

1. Es wurden osmotischer Wert, Leitfahigkeit und Zuckerspiegel im 
Preßsaft von Weizenkeimpflanzen, die in verschiedenen Salzlösungen 
aufgezogen worden waren, untersucht. 

2. In Erweiterung früherer Befunde wurde folgender Ioneneinfluß 
festgestellt: | 




















ne PA 7 Zuckerspiegel Zuckeranteil 
Natrium d hoch gering iedri eri 
Kalium . . .. rn groß sehr niedrig ui 
Magnesium .. niedrig gering außerordentlich hoch | sehr hoch 
Calcium . . . . à Fi hoch »» 


3. Der Einfluß der Anionen Cl, SO,, NO, wird auch untersucht, ins- 
besondere die Stellung des Ca(NO,), wird eingehend behandelt. 

4. Die Ergebnisse werden mit dem Schrifttum verglichen und 
besprochen. 
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Da das neue Schrifttum über die einschlägigen Fragen bei PrRsCHLE vollständig 
zusammengestellt ist, wurden hier nicht alle auf die behandelten Fragen be- 
züglichen Arbeiten einzeln aufgeführt. 











(Aus der Biologischen Station in Eisgrub, Südmähren, ©.8.R.) 


LEBENSFÄHIGKEIT DER PFLANZENZELLEN 
IN TROCKENEM ZUSTAND. 


Von 
W. 8. Ins. 


(Eingegangen am 30. Oktober 1935.) 


Einleitung. 

AnlaBlich meiner früheren Studien über das Austrocknen der Pflanzen- 
gewebe (1927, 1930, 1931, 1933) wies ich darauf hin, daß vegetative, 
mit einer großen Wasservakuole versehene Zellen, deren Protoplasma 
eine dünne Oberflächenschicht bildet, erhebliche Wassermengen ver- 
lieren können, ohne ihre Lebensfähigkeit einzubüßen. Der Tod tritt 
meistens nicht beim Trocknen, sondern beim Befeuchten ein. Das Wasser, 
das plötzlich in die beim Austrocknen zusammengeschrumpfte Zelle 
eindringt, zerstört die innere Struktur, indem die anschwellende Zell- 
wand sich schnell ausbreitet und den Protoplasten nach sich zieht, der 
dadurch einer starken mechanischen Beanspruchung ausgesetzt wird. 
Es ist also vor allem notwendig, dem rapiden Zutritt des Wassers Ein- 
halt zu tun. Am besten scheint es, den Protoplasten vorher in einer 
relativ wasserdampfarmen Atmosphäre aufzuweichen und ihn sodann in 
eine stark konzentrierte Saccharoselösung zu übertragen, in der man zu 
einer vorsichtigen Deplasmolyse schreiten kann. 

Bei solchen Vorsichtsmaßregeln gelang es, Zellen von Rotkohl und 
von einigen anderen Pflanzen nach einem Austrocknen bei 85%, manchmal 
sogar bei 80% relativer Luftfeuchtigkeit wieder zum Leben zu er- 
wecken, obwohl das ganze flüssige Wasser aus dem Zellsaft verschwunden 
und lediglich das Imbibitionswasser verblieben war. 

Plasmolysiert man die Epidermis des Rotkohls vorsichtig in der 
Zuckerlösung, so kann man sie einige Wochen lang nicht nur in 
trockener Laboratoriumluft, sondern sogar in einem Exsikkator über 
konzentrierter Schwefelsäure trocknen. Dabei ist der Zuckerlösung hier 
eine hauptsächlich mechanische Wirkung zuzuschreiben; sie löst den 
Protoplasten von der Zellwand ab und drückt ihn allmählich zusammen. 
. Auch andere Stoffe können, falls sie in Wasser leicht löslich und nicht 
giftig sind, die Zellen vor dem Tod bewahren. Der Hauptvorteil des 
Zuckers besteht darin, daß er hoch konzentrierte Lösungen ergibt, die 
ihr Wasser nur langsam an die Gewebe abtreten. Ich erklärte die besondere 
Widerstandsfähigkeit des Samens und der Sporen beim Austrocknen 
durch den Aufbau ihrer Zellen, und zwar durch das Fehlen einer mehr 
oder minder bedeutenden Wasservakuole. 
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Zieht man das oben Gesagte in Betracht, so kann man wohl an- 
nehmen, daß man das Austrocknen vegetativer Zellen auch noch weiter 
führen darf, als dies bei den vorhergehenden Versuchen geschehen war, 
wo man die nichtplasmolysierte Zelle bis zu dem 85%, höchstens 80% 
relativer Luftfeuchtigkeit entsprechenden Zustand zu bringen vermochte. 
Auch war noch ungeklärt, wie lange das Gewebe in trockenem Zustande 
erhalten bleiben kann. Vorliegende Arbeit ist der Lösung dieser Fragen 
gewidmet. 

Es wurden verschiedene Arten des Austrocknens angewandt; sie sind 
in den einzelnen Abschnitten beschrieben. Die Wiederbelebungsmethode 
dagegen war bei allen Versuchen die gleiche: Man tauchte die trockenen, 
auf Deckgläser gelegten Gewebeschnitte entweder sofort in stark kon- 
zentrierte Saccharoselösung (2,5 GM, 2,6 GM und 2,7 GM) oder man 
hielt zuerst die Schnitte über diesen Lösungen in feuchten Kammern, 
in denen die Luftschicht zwischen Präparat und Lösung sehr dünn 
war, und übertrug sie erst nachträglich in die Saccharose. Die Lösung 
wurde gewöhnlich mittels Neutralrot gefärbt, doch ließ sich das lebende 
Gewebe auch ohne dies vom toten leicht unterscheiden. Fügte man 
vorsichtig und allmählich Wasser bei, so konnte man das Gewebe de- 
plasmolysieren. Man zog jene Wiederbelebungsmethode in Betracht, 
bei der sich die größte Quantität an lebendem Gewebe ergab. Die 
Zahl der lebenden Zellen wurde bei jedem Schnitt im Mikroskop fest- 
gestellt. Entweder lebten alle Zellen, oder die meisten (etwa %/,), oder 
viel (etwa 1/,), oder ein Teil (etwa 1/,), oder wenig (einzelne), oder sie 
waren alle tot. 

Es wurden hauptsächlich die Blattepidermien verwendet; in Epi- 
dermiszellen bildet das Plasma nur eine dünne Schicht, während die Haupt- 
masse aus der Vakuole besteht. Solches Gewebe muß besonders schwer 
zu trocknen sein. 


2. Das Austrocknen der Gewebe an der Luft. 
A. Schnelles Austrocknen. 


Epidermisschnitte wurden direkt auf Deckgläser übertragen und in 
Laboratoriumluft (bei 55—60% relativer Luftfeuchtigkeit) getrocknet. 
Die Wasserabgabe vollzog sich sehr rasch; nach einigen Minuten, ja 
Sekunden, waren die Schnitte völlig ausgetrocknet. Dabei verblieben 
bei einigen Pflanzen die Zellen manchmal recht lange noch am Leben, 
bei den meisten Arten aber starben sie ab. 

Bupleurum falcatum: 

a) Nach 3/, Stunden leben in 3 Schnitten von insgesamt 5 alle Zellen weiter, 


bei 2 nur etwa die Hälfte. 

b) Nach 4 Tagen weist die Hälfte der Schnitte viele (etwa 50%) lebexide Zellen 
auf, die andere Hälfte nur einen Teil bzw. wenig. 

c) Nach 7 Tagen starb !/, der Schnitte ab, die Hälfte der übrigen hat wenige, 
1/, aber etwas mehr lebende Zellen. 
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Bei einem anderen Versuch finden wir ähnliche Ergebnisse: 

a) Nach 6 Stunden leben alle Zellen. 

b) Nach 21 Stunden leben in 2 Schnitten von 8 alle Zellen weiter; bei 4 ®/, 
der Zellen, bei den 2 letzten etwa 1/,. 

c) Nach 2 Tagen ist der Befund der gleiche wie im Falle ,,b‘. 

d) Nach 6 Tagen sind die meisten Zellen abgestorben; in 4 Schnitten gibt es 
einige wenige lebende Zellen, in einem davon etwa 1/,. 

incana: 

a) Nach 1 Stunde alle Zellen lebend. 

b) Nach 6 Stunden ebenfalls. 

e) Nach 21 Stunden ebenfalls. 

d) Nach 2 Tagen leben in einigen Schnitten alle Zellen, in anderen die meisten, 
wieder in anderen noch etwa 1/, der Zellen. 

e) Nach 6 Tagen ist das Gewebe zum größten Teile abgestorben, es kommen 
nur vereinzelte lebende Zellen vor. 

Syringa vulgaris und Buxus sempervirens: 

Schnell getrocknete Schnitte leben nur kurze Zeit weiter; nach 1 Stunde ist 
noch das ganze Gewebe am Leben, nach 6 Stunden ist es beinahe ganz abgestorben. 

Centaurea scabiosa, Ligustrum vulgare, Vincetoxicum officinale, Lycium barbarum, 
Falcaria vulgaris und Clematis Vitalba: 

Nach 1 Stunde des Austrocknens stirbt beinahe das ganze Gewebe ab, nur wenige, 
vereinzelte Zellen leben weiter. 


Von den 10 Pflanzen, die einem raschen Austrocknen unterzogen 
worden waren, können also nur zwei ( Bupleurum und Berteroa ) verhältnis- 
mäßig lange am Leben bleiben ; zwei andere (Syringa und Buxus, sterben 
im Laufe der ersten Stunden ab, die übrigen sechs aber beinahe sofort 
nach dem Austrocknen. 

Bei den oben beschriebenen Versuchen wurde das Wasser den Zellen 
in sehr schnellem Tempo entzogen, und dies bildete wohl den Haupt- 
grund des Absterbens des Protoplasmas. Verlangsamt man das Tempo, 
so erweist sich das Gewebe als widerstandsfähiger. 





W. 8. Ijin: 


B. Langsames Austrocknen. 


Ein langsames Austrocknen wurde durch allmähliche Übertragung 
der Schnitte aus einer feuchten in eine immer trockenere Atmosphäre 
erzielt. Man goß auf den Boden von kleinen Kammern eine Lösung von 
Schwefelsäure bzw. von CaCl, in Konzentrationen, die die gewünschte 
Luftfeuchtigkeit ergaben. Die Kammern bestanden aus einem dicken 
Glasring, der mit Kanadabalsam an den Objektträger angeklebt war; 
der Durchmesser des Glasringes betrug 12 mm, die Höhe etwa 7 mm. 
An den oberen Rand der Kammer klebte man mittels Vaselin die Deck- 
gläser mit den Pflanzenschnitten an. Die Zellen befanden sich in einem 
kleinen Luftraum, der mit den Wasserdämpfen aus der Lösung am Boden 
der Kammer gesättigt wurde. 

Die relative Luftfeuchtigkeit über den Schwefelsäurelösungen ergab 
folgende Reihe: 99%, 98%, 97%, 96%, 95%, 94%, 92%, 90%, 88%, 
85%, 80% und 70%. Sodann übertrug man die Schnitte in die trockene 
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Luft des Laboratoriums, deren relative Feuchtigkeit zwischen 55% und 
60% schwankte. Die CaCl,-Lösungen wurden in der Reihe der folgenden 
Konzentrationen angewandt: 0,2; 0,3; 0,4; 0,55; 0,7; 0,85; 1,05; 1,25; 1,5; 
1,75; 2,0; 2,25; 2,5; 3,0 und 4,0 GM, worauf die Schnitte ebenfalls 
in die Laboratoriumsluft übertragen wurden. Die Übertragung der 
Schnitte aus einer Kammer in die andere geschah gewöhnlich nach 2 oder 
3 Stunden ; bei manchen besonderen Versuchen war das Tempo ein schnel- 
leres oder langsameres. 

Syringa vulgaris. Bei schnellem Austrocknen verbleibt das Gewebe 
dieser Pflanzen nur kurze Zeit am Leben (s. oben), bei langsamem (28 Stun- 
den) ergaben zwei Versuche folgendes: 

a) Nach einem Tag lebten in manchen Schnitten noch alle Zellen, in anderen 
mehr als 50%, an anderen wieder nur etwa 25%. 

b) Nach 2 Tagen war das Gewebe noch zum größten Teil am Leben. 

c) Nach 4 Tagen starb über die Hälfte der Zellen ab. 

d) Nach 6 Tagen gab es nur noch wenige lebende Zellen. 

e) Nach 8 Tagen waren alle Zellen tot. 

Bupleurum falcatum. Die meisten Versuche wurden mit dieser Pflanze 
angestellt. Vorsichtig durchgeführtes Austrocknen steigerte die Fähigkeit 
zum Überleben. 

Bei einem Versuch dauerte das allmähliche Austrocknen 28 Stunden, worauf 
periodische Beobachtungen über die Lebensfähigkeit der Gewebe angestellt wurden: 

a, b, c) Nach 1, 2 und 3 Tagen alle Zellen lebend. 

d) Nach 6 Tagen in 4 Schnitten von 7 alle, in 3 Schnitten ®/, der Zellen 
lebend. 

e) Nach 10 Tagen von 9 Schnitten in 2 allen, in 3 über 50%, in 4 etwa 25% 
der Zellen lebend. 

f) Nach 12 Tagen Ergebnisse noch ungefähr wie bei „e‘“. 

g) Nach 17 Tagen in 4 Schnitten noch etwa 25% lebende Zellen, in den 
übrigen 6 nur vereinzelte. 

Andere Versuche hatten ähnliche Ergebnisse, manchmal nur trat 
das Absterben schneller ein. Dies war gewöhnlich bei älteren oder 
auch weniger entwickelten Blättern zu vermerken. Die besten Ergebnisse 
zeigten sich bei gesunden, dicken, intensiv grünen Blättern. 

Berteroa incana. Bei langsamem Austrocknen steigerte sich auch 
hier die Widerstandsfähigkeit, allerdings nicht in gleichem Maße wie bei 
Bupleurum. Völliges Absterben trat nach 10 Tagen ein. 

Ligustrum vulgare, Vincetoxicum officinale, Falcaria vulgaris, Clematis 
Vitalba, Buxus sempervirens und Centaurea scabiosa starben bei lang- 
samem Austrocknen ebenso wie bei schnellem ab. Besonders viele Ver- 
suche wurden mit Buxus unternommen ; das Gewebe dieser Pflanze lebte 
nur sehr kurze Zeit, etwa 2—3 Stunden weiter. 

Man variierte auch das Tempo des allmählichen Austrocknens; die 
Schnitte wurden entweder in der Luft des Laboratoriums gehalten 
(I. Gruppe), oder nach und nach aus einer Feuchtigkeit in die andere 
übertragen — von 99—55% relativer Luftfeuchtigkeit. Die Übertragung 
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dauerte entweder 14 Stunden (II. Gruppe) oder 38 Stunden (III. Gruppe) 
oder 53 Stunden (IV. Gruppe). 

Ligustrum- und Buzxus-Schnitte starben in allen Fällen ab. Lycium- 
Schnitte wiesen selbst nach 2 und 3 Tagen eine gewisse Anzahl lebender 
Zellen auf, wenn das Austrocknen schnell war, starben, aber völlig ab, 
sobald das Tempo ein langsameres (38 bzw. 53 Stunden) wurde. 

Syringa ergab die gleichen Resultate wie Lycium, zeigte aber eine 
bedeutend höhere Widerstandsfähigkeit; so war nach 3 Tagen der Zu- 
stand der Schnitte wie folgt: 

Gruppe I. Die Schnitte wurden einige Minuten lang direkt an der Luft des 
Laboratoriums getrocknet: nur sehr vereinzelte lebende Zellen. 

Gruppe II. Austrocknungsdauer 14 Stunden: nach 3 Tagen ist fast in allen 
Fällen das Gewebe noch am Leben. 

Gruppe III. Austrocknungsdauer 38 Stunden: nur ein geringer Teil der Zellen 
lebt weiter. 

Gruppe IV. Austrocknungsdauer 53 Stunden: alle Zellen sind tot. 

Auch bei Bupleurum ergaben sich die besten Erfolge bei verhältnis- 
mäßig schnellem Trocknen. 7 Tage nach Beginn des Versuchs war der 
Zustand des Gewebes wie folgt: 

Gruppe I. 10% der Schnitte weisen manche lebende Zellen auf, 60% nur sehr 
vereinzelte, 30% gar keine. 

Gruppe II. Bei 30% alle Zellen lebend, bei 30% die meisten, bei 40% noch etwa 
1}, der Zellen. 

Gruppe III. Bei 30% ein Teil der Zellen lebend, bei 70% nur wenige oder 
vereinzelte. 

Gruppe IV. Bei 10% ein Teil der Zellen lebend, bei 30% nur wenige, bei 40% 
sind alle tot. 

Die hier beschriebenen Ergebnisse zeigen, daß ein allzu schnelles 
Austrocknen dem Gewebe schadet, daß aber auch ein verlangsamtes 
Tempo negativ wirken kann und also irgendein mittlerer Weg gefunden 
werden muß. 


W. 8. Djin: 


3. Das Austrocknen in Zuckerlösungen. 

Bei oben beschriebenen Versuchen wurde hauptsächlich die Epi- 
dermis verwendet, deren Zellen dem Bau nach für eine Austrocknung 
durchaus ungeeignet erscheinen, da sie wenig Protoplasma enthalten 
und im inneren gänzlich mit der Wasservakuole angefüllt sind. Beim 
Austrocknen vermindert sich der Umfang der Vakuole bedeutend und 
diese zieht beim Zusammenschrumpfen das Protoplasma, das mit der 
Zellwand in enger Verbindung steht, mit sich. Dabei kann die harte 
Zellwand Widerstand leisten und dadurch das Zusammenschrumpfen des 
Protoplasmas unregelmäßig werden. Es ist angebracht, die Zellwand 
vom Protoplast zu trennen, um dessen Widerstandsfähigkeit zu steigern. 
Bei den nachstehend beschriebenen Versuchen wurden die Pflanzen- 
schnitte vorher in Saccharoselösungen plasmolysiert. Die Frage der 
Konzentrationsänderungen bei Plasmolyse und Deplasmolyse hat ihre 
Erörterung in einer eigenen Abhandlung (Protoplasma [Berl.] 1935) 
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gefunden. Man erlangte positive Ergebnisse bei Konzentrationsände- 
rungen in nachstehender Reihenfolge : 0,206; 0,267; 0,363; 0,417; 
0,468; 0,516; 0,577; 0,634; 0,688; 0,752; 0,810; 0,865; 0,918; 0,966; 
1,013; 1,063; 1,111; 1,170; 1,224; 1,236; 1,350; 1,402; 1,431; 1,549; 
1,601; 1,660; 1,714; 1,765; 1,820; 1,932; 2,0; 2,1; 2,25; 2,5 GM. Aus 
dieser letzten Lösung wurden die Schnitte herausgenommen, die an- 
hängende Flüssigkeit mit Filterpapier entfernt, worauf man die Schnitte 
auf Deckgläser legte. So verblieben sie an der trockenen Laboratoriums- 
luft. Die Plasmolyse dauerte gewöhnlich über einen Tag. Zuerst über- 
trug man die Schnitte aus einer Konzentration in die andere nach 
30 Min., dann verlangsamte man das Tempo um je 1 Stunde; in den 
letzten stark konzentrierten Lösungen verblieben die Schnitte je 2 bis 
3 Stunden. Ein bereits stark plasmolysierter Protoplast verliert seine 
Beweglichkeit und muß deshalb länger plasmolysiert werden. 

Die Ergebnisse der Versuche zeigt Tabelle 1. Für Bupleurum und 
Syringa sind drei Versuche angeführt, für die übrigen Arten je ein Ver- 
such, wobei an den letzten drei Pflanzen nur zwei Beobachtungen, nach 
4 und nach 6 Tagen, stattgefunden hatten. 

Alle Pflanzen können nach Austrocknen in Zuckerlösung noch eine 
Zeitlang am Leben bleiben; bei den einen ist diese Zeitspanne eine 
längere, bei den anderen eine kürzere. In den ersten 2—3 Tagen leben 
alle Zellen, dann beginnt allmähliches Absterben. Am besten hielten 
das Trocknen in Zucker Syringa-Schnitte aus: während der ersten Woche 
blieben sie vollständig am Leben, während der zweiten starben sie nach 
und nach ab. Ebensolange hielten sich die Zellen des Vincetoxicum, etwas 
schneller starb die Epidermis von Ligustrum, noch schneller die von Cen- 
taurea und Bupleurum; Berteroa und Buxus endlich lebten verhältnis- 
mäßig nur kurze Zeit. 


Tabelle 1. Lebensdauer beim Austrocknen in Zuckerlösung. 



























































Pflanzen Prozent der lebenden Zellen 
Zahl der Tage | 1 2 3 + 5 6 7 8 | 9j10j11j12)13) 14/16 |1: 
Syri vulgaris. . | 100 | 100 100 100 55 5 
A 100 100 100 37 
100 100 85 | 75 | 70 10| 7) 1 
Bupleurum falcatum | 100 | 100 100 25/10) 3 0 
100 70 2 
100 | 100 20| 5 1; 0/0 
Vincetoxicum offici- 
ans, LT 100! 90! 90! 85 80 75 25 | 10 
Ligustrum vulgare . |100| 90 25| 20 15110110 210 
Centaurea scabiosa . | 100 100 25 21010 
Berteroa incana . . | 100 | 100 20| 3 0/1 0/0 
Buxus sempervirens | 100 |100| 83 5 0/0] 0 
Lycium barbarum . 60 40 
Clematis vitalba . . 35 25 
Falcaria vulgaris . 20 10 
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Bei den meisten Pflanzen wird die Resistenz durch Plasmolyse in 
Zuckerlösung gesteigert; bei einigen ist sie belanglos, bei einigen wieder 
wirkt sie ausgesprochen schädlich. In Tabelle 2 sind die Ergebnisse des 
Austrocknens in Zucker und an der Luft gegenübergestellt. Es werden 
zwei Zahlen angeführt — über dem Strich der Prozentsatz der lebenden 
Zellen nach einem allmählichen Austrocknen an der Luft, unter dem 
Strich der Prozentsatz nach einer Plasmolyse in Zucker. Bei Syringa 


Tabelle 2. Lebensdauer beim Austrocknen an Luft und in Zuckerlösung 





























(vgl. Text). 
Tage 
2—3 6 7 9—10 | 11—12 | 13—14 
, 2 45 25 0 0 0 
ne EEE, 7100 jo | & | | 10 
: 0 0 0 0 
Vincetoxicum officinale 00 à LS Œ 
Ri 0 0 0 0 0 0 
Ligustrum vulgare . . . . . 00 35 5 IE 0 3 
= 0 0 0 0 0 
Centaurea scabiosa 100 35 3 5 5 
Buxus sem + se 0 0 0 0 
pervirens . . . . 100 + 5 5 5 
r 100 20 2 2 0 0 
Berteroa incana . . . . . . 70 > 3 3 5 3 
100 85 75 70 60 25 
Bupleurum falcatum . . . . 100 5 —5 T >; T 


leben die Zellen da und dort weiter, die plasmolysierten erhalten sich 
zahlreicher und länger; so z. B. gab es nach 2—3 Tagen 45% lebende, 
nicht plasmolysierte, aber 100% lebende, plasmolysierte; nach 7 Tagen 
25% lebende, nicht plasmolysierte und wieder 100% lebende plasmo- 
lysierte Zellen ; nach 9—10 Tagen starben in der ersten Kategorie alle ab, 
in der zweiten gab es noch 85% lebende usw. Bei Vincetoxicum, Centaurea, 
Ligustrum und Buzxus sowie bei den auf Tabelle 2 nicht vermerkten 
Clematis und Falcaria leben nur die plasmolysierten Gewebe weiter. 
Bei Berteroa verläuft das Absterben in beiden Gruppen parallel. Bei 
Bupleurum endlich ergeben sich entgegengesetzte Beziehungen — die 
nichtplasmolysierten Zellen erhalten sich besser am Leben als die plasmo- 
lysierten, so z. B. starben zu Ende der ersten Wochen die in Zucker be- 
findlichen Schnitte beinahe alle ab, die an der Luft getrockneten wiesen 
75% lebende auf, ja sogar nach zwei Wochen gab es hier noch 25% 
lebende Zellen. 

Auch die Schnelligkeit der Plasmolyse kann auf die Widerstands- 
fähigkeit des Gewebes einwirken ; manche Pflanzen starben in trockenem 
Zustande schneller bei einer schnellen Konzentrationsänderung. Weiter 
oben wurde vermerkt, daß die Schnitte durch 34 Saccharoselösungen 
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gingen, von 0,2—2,5 GM. Zur Feststellung des Einflusses der Schnellig- 
keit der Plasmolyse wurden einige Schnitte aus einer Lösung in die 
andere nach je 15 Minuten übertragen, erst gegen Ende des Versuchs 
verlangsamte man das Tempo. Andere Schnitte wechselten die Lösungen 
nach je 30 Minuten, sodann nach je einer Stunde, nach je 2, endlich 
nach je 3 Stunden. Im ersten Falle dauerte die Plasmolyse 9 Stunden, 
im zweiten 32 Stunden. Buxus und Centaurea erwiesen sich als besonders 
empfindlich, nach 2 oder 3 Tagen lebten bei beiden Arten die langsam 
plasmolysierten Schnitte noch vollständig, die schnell plasmolysierten 
dagegen waren bei Buzus alle tot, bei Centaurea gab es 80% tote Zellen. 
Auch bei Syringa starb bereits in den ersten Tagen nach einer schnellen 
Plasmolyse ein Teil der Zellen ab. 


4. Die Ursachen des Absterbens der Zellen beim Austrocknen. 
Sehlußfolgerungen. 

Die oben beschriebenen Versuche beweisen, daß das Protoplasma 
der gewöhnlichen vegetativen Zellen in trockenem Zustande seine Lebens- 
fähigkeit grundsätzlich wenigstens gerade so beibehalten kann, wie dies 
bei den Samen, den Sporen, den verschiedenen Vermehrungsorganen, 
den Flechten, Moosen, einigen Gefäßkryptogamen und selten Blüten- 
pflanzen der Fallist. Das Abziehen des Wassers zieht eine sofortige Koagu- 
lierung des Plasmas nicht als durchaus notwendige Folge nach sich, 
irgendeine Zeitlang bleibt die Lebensfähigkeit erhalten. 

Allerdings kann das Plasma in ausgetrocknetem Zustand nicht be- 
liebig lange Zeit weiter leben, früher oder später tritt eine Koagulation 
der Kolloide ein. In dieser Beziehung besteht kein wesentlicher Unter- 
schied zwischen den Samen, Sporen, Moosen einerseits und den gewöhn- 
lichen vegetativen Zellen der Blütenpflanzen andererseits. Lediglich 
die Zeitdauer ist eine verschiedene: manche Sporen behalten ihre Lebens- 
fähigkeit einige Jahrzehnte lang, Pflanzensamen einige Jahre oder nur 
einige Monate, Zellen von Blütenpflanzen einige Monate, Wochen oder 
Tage. Hier möchte ich an meine friheren Versuche mit Rotkohlblattern 
erinnern (1927), die nach einem Austrocknen in Saccharoselösungen 
einige Wochen, ja sogar noch einige Monate lang am Leben bleiben. 
Der Verlust der Keimfähigkeit von Samen beginnt verhältnismäßig bald 
und schreitet sodann ständig fort. Auch die getrocknete Rotkohlepidermis 
weist zu Anfang 100% lebender Zellen auf; sodann nimmt deren Zahl 
ab, es verbleiben nur vereinzelte lebende Zellen und auch diese ver- 
schwinden. Den gleichen Vorgang konnten wir bei den oben beschriebenen 
Versuchen mit vegetativen Zellen beobachten. 

Das tropfbar flüssige Wasser kann verdunsten, ohne daß der Pflanze 
dadurch Schaden erwächst; der Verlust des Imbibitionswassers dagegen 
beschleunigt die Koagulation. Das Gewebe von Blütenpflanzen, das 
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man direkt an der Luft getrocknet oder zuerst einer Plasmolyse in 
Zuckerlésung unterzogen hatte, starb bedeutend schneller ab, wenn 
es in einen Exsikkator mit konzentrierter Schwefelsäure übertragen 
war. Die Epidermis des Rotkohls ließ sich tage- und wochenlang im 
Exsikkator austrocknen, die in vorliegender Arbeit untersuchten Pflanzen 
dagegen hielten völligem Austrocknen nicht lange Stand. Lediglich 
Bupleurum zeigte eine gewisse Widerstandsfähigkeit. 

Wie läßt sich der Unterschied der Resistenzfähigkeit verschiedener 
Zellen gegen Austrocknen erklären ? Warum bleiben die einen einige 
Jahre oder Monate in trockenem Zustand erhalten, während die 
anderen nach ein paar Wochen oder Tagen absterben ? Unsere Kennt- 
nisse sind hier noch sehr beschränkt und wir können nur Ver- 
mutungen äußern. 

Samen, Sporen und andere ruhende Organe verdanken ihre hohe 
Widerstandsfähigkeit hauptsächlich ihrem Zellenbau, unter anderem dem 
Fehlen der Wasservakuole. Deshalb ist ihr Plasma weder beim Aus- 
trocknen noch beim Befeuchten mit Wasser irgendwelchen erheblichen 
mechanischen Deformationen ausgesetzt. Indem sie sich auf die Ruhe- 
periode vorbereiten, drängen diese Zellen das ganze Wasser aus der Vakuole 
und füllen diese ganz mit festen oder zähen Stoffen an, oder aber schrump- 
fen Plasma und Kern zu einer Spore zusammen. Die sogenannten Nähr- 
stoffe spielen nicht nur die Rolle einer Reserve, sondern schützen die 
Zellen auch vor Trockenheit und vor Kälte, deren Einfluß bekanntlich 
die gleichen mechanischen Wirkungen auslöst. Von Algen wird beim 
Übergang in die Ruheperiode häufig Öl gebildet, dessen spezifisches 
Gewicht tief unter dem der Stärke liegt, und das deshalb einen viel 
größeren Raum einnehmen kann. Bei der Rückkehr zur Lebenstätigkeit 
befreit sich die Zelle von den überflüssigen Stoffen und nimmt die übliche 
vegetative Form mit einer großen Vakuole an. 

Auch die jungen meristematischen Zellen von Knospen halten 
Trockenheit und Frost besser aus, bei ihnen fehlt die Vakuole ent- 
weder gänzlich oder sie nimmt nur einen kleinen Teil des Raumes ein. 
Beim Auswachsen nehmen sowohl die Wasserquantität als auch der 
Umfang der Vakuole zu, und zugleich verringert sich entsprechend die 
Widerstandsfähigkeit der Zelle gegenüber der Kälte und dem Austrocknen. 
Eine gewisse Rolle spielen auch Form und Größe der Zelle, doch habe 
ich diese Frage in einer anderen Abhandlung (1930) ausführlich erörtert. 

LEPESCHKIN wies bereits in mehreren Arbeiten auf die Bedeutung 
mechanischer Einflüsse für das Protoplasma hin; bei Erschütterung, 
Druck, Auseinanderziehen und ähnlichen mechanischen Reizungen 
koaguliert das Plasma und kann der Tod von einer Zelle auf die andere 
übergreifen. Die Schnelligkeit, mit der sich die Koagulation vollzieht, 
hängt von der Stärke der Reizung sowie von den Eigenschaften des 
Protoplasmas ab. 
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Die Art und die Schnelligkeit der Austrocknung beeinflussen, wie wir 
bereits gesehen haben, die Resistenzfähigkeit des Gewebes erheblich. 
Bei schnellem Tempo steigt die Sterblichkeit sogar bei so resistenten 
Pflanzen wie Bupleurum und Syringa, nach langsamem Austrocknen 
dagegen dauert die Lebensfähigkeit viel länger an. Einige Arten starben 
auch in letzterem Falle ab, doch ist es möglich, daß hier das richtige Tempo 
der Entwässerung nicht gefunden worden war. Diese darf weder allzu 
schnell noch allzu langsam verlaufen. Die richtige Schnelligkeit des Wasser- 
abzugs sowie die Stufenleiter der allmählichen Veränderung der relativen 
Luftfeuchtigkeit müssen stets sorgfältig ermittelt werden. 

Manche Pflanzen, die nach einfachem Austrocknen an der Luft 
abstarben, behielten ihre Lebensfähigkeit in trockenem Zustand nach 
vorheriger Plasmolyse in Zuckerlösungen, in denen das Plasma sich 
von der Zellwand ablöst und nach und nach zusammenschrumpft, bei. 
Auch die Schnelligkeit der Plasmolyse ist von Bedeutung, insofern eine 
allzu schnelle Konzen- 

trationsänderung 
manchmal die Wider- 


Tabelle 3. Prozent der lebenden Zellen bei 
verschiedenen Austrocknungsmethoden. 




















standsfähigkeit des Ge- 5 Zellen trockneten 
webes verringert. | in Luft in 
In Tabelle 3 sind die Saas — 
Wirkungen der verschie- et nn nd ee 
denen Austrocknungs- Syringa vulgaris. .| 3 | 0 | 45 | 85 | 100 
methoden einander ge- 7] 0 25 | 80 | 100 
genübergestellt. Die  Centaurea scabiosa .| 3 | 0 0 | 20 | 100 
Schnitte trockneten ent- u bes 0 0 | 100 
weder ohne Plasmolyse  Ligustrum vulgare .|3 | 0 0 | 100 | 100 
: ; 6 0 0 25 25 
oder nach dieser; Aus- x va 
Ir ~~ pre Buxus sempervirens : - : 1 + 
molyse verliefen ent- : 
..12] 50 100 | 100 | 100 
weder schnell oder lang- dus 6! o 20 5 | 20 
sam. Bei Syringa sind Bupleurum faleatum | 3 | 65 | 100 | 100 | 100 
nach schnellem Aus- 715 85 5 | 20 











trocknen alle Zellen ab- 

gestorben, nach langsamem dagegen finden sich noch viele lebende 
Zellen; noch besser bleiben diese nach vorhergehender Plasmolyse 
erhalten, besonders nach einer langsamen. Bei Centaurea und Buzus 
erhielten sich langsam plasmolysierte Schnitte gut, alle anderen 
starben entweder gänzlich ab oder konnten nur sehr kurze Zeit 
weiterleben. Ligustrum blieb am Leben nur wenn es vorher plasmo- 
lysiert worden war, wobei die Schnelligkeit der Plasmolyse keine be- 
sondere Rolle spielte. Berteroa- und Bupleurum-Schnitte lebten nach 
Anwendung aller Austrocknungsmethoden weiter, doch hing der Grad 
ihrer Resistenz stark von der Art der Entwässerung ab; ein verlangsamtes 
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Tempo beim Austrocknen bzw. bei der Plasmolyse zeitigte bessere 
Ergebnisse als ein schnelles. Vorhergehende Plasmolyse in Zuckerlösung 
war bei Berteroa nicht förderlicher, bei Bupleurum sogar schädlicher ; bei 
letzterem blieben die nichtplasmolysierten Zellen besser erhalten als die 
plasmolysierten. , 

Die beschriebenen Fälle zeigen, daß bei jeder Pflanze eine besondere 
Methode der Entwässerung angewandt werden muß, und daß man 
mittels besonderer individueller Kombinationen die Lebensdauer des 
Protoplasmas in trockenem Zustand bedeutend verlängern kann. Alle 
11 Pflanzen, die den oben beschriebenen Einwirkungen unterworfen 
wurden, konnten austrocknen und wieder aufleben. Man erzielte positive 
Ergebnisse nicht sofort, sondern mußte die geeigneten Bedingungen 
erst ausfindig machen. Das lebende Plasma stirbt im trockenen Zustand 
nicht ab, wenigstens nicht sofort. Die Lebensdauer betrug bei meinen 
Versuchen einige Tage bis einige Wochen. Weitere Versuche werden 
zeigen, inwiefern man die erzielten Zeitspannen zu verlängern im- 
stande ist. 

Auch die Art der Wiederbelebung ist von großer Wichtigkeit. Es 
ist nicht schwer, eine Zelle zu töten, wenn man ihr mehr Wasser zu- 
führt. Diese Frage wurde von mir in früheren Abhandlungen bereits 
erörtert (1935). Bei den hier beschriebenen Versuchen tauchte ich 
die Schnitte in Saccharoselösungen, die hart an der Grenze der Sätti- 
gung lagen oder sogar übersättigt waren. Aus den konzentrierten über- 
trug ich das Gewebe allmählich in immer schwächere Lösungen, bis es 
in reines Wasser kam. Bei der Deplasmolyse muß man mit besonderer 
Vorsicht vorgehen, sonst sterben die Zellen ab. Verhältnismäßig 
leicht deplasmolysieren Bupleurum, Syringa und Lycium. Von Be- 
deutung sind: py, Salze, die Schnelligkeit der Konzentrationsverände- 
rungen usw. 

Welche Rolle die Konzentration des Zuckers spielt, ersieht man 
aus folgendem Beispiel: Bupleurum-Schnitte wurden nach und nach 
über Schwefelsäurelösungen getrocknet, blieben sodann 2 Tage lang in 
trockener Laboratoriumsluft bei 55% relativer Luftfeuchtigkeit und einer 
Temperatur von 27—31° C liegen, und kamen dann in einige Saccha- 
roselösungen von verschiedenen Konzentrationen. In 2,0 GM starben bei- 
nahe alle Zellen ab, in 2,3 GM blieben 40% der Zellen, in 2,5 GM bis 50% 
und in 2,7 GM lebten alle 100% weiter. 


Doch darf man die verschiedene Resistenzfähigkeit der Zellen nicht 
lediglich auf deren mechanische Struktur zurückführen; wahrscheinlich 
sind auch die Eigenschaften des Protoplasmas von Bedeutung, d.h.dessen 
Fähigkeit, dem Austrocknen mehr oder minder standzuhalten. Indem 
LEPESCHKIN die Reaktion des Mediums veränderte oder der Lösung 
neue Verbindungen beifügte, gelang es ihm, die Widerstandsfähigkeit 
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des Plasmas gegenüber einer mechanischen Koagulation künstlich zu 
steigern oder zu verringern. Auch in der freien Natur mag das Plasma 
verschiedenen Veränderungen unterworfen sein, die auf dessen Fähigkeit, 
den Trockenzustand zu ertragen, von Einfluß sein können. Weiter oben 
stellten wir fest, daß einige Arten nach einigen Tagen starben, andere 
wieder 2—3 Wochen standhielten, früher aber stellten wir fest, daß 
Rotkohlepidermis einige Monate lang am Leben blieb. Auch bei den 
vegetativen Organen der niederen Pflanzen, z. B. Moosblättern oder Samen 
von Blütenpflanzen, sind die Zeitspannen der Aufrechterhaltung des Lebens 
verschieden. Diese Unterschiede sind nicht durch den Zellbau, sondern 
auch durch die verschiedenen Eigenschaften des Protoplasmas zu er- 
klären, welche dessen Fähigkeit zur Koagulation in trockenem Zustand 
beeinflussen. 

Man kann das Protoplasma von verschiedenen Pflanzen bis zu einem 
gewissen Punkt entwässern, jenseits dessen eine schnelle Koagulation 
und der Tod eintreten. Wie wir sahen, stirbt Buxus-Epidermisin trockener 
Laboratoriumsluft schnell ab, doch kann sie einen etwas geringeren Wasser- 
verlust verhältnismäßig lange aushalten. Bei einem Versuch wurden 
Buzxus- und Syringa-Schnitte auf ungleiche Art getrocknet, die einen 
über 0,85 GM CaCl,-Lösung, die anderen über 1,5 GM, die dritten über 
3,0 GM, die vierten endlich in der Luft des Laboratoriums bei 65% 
relativer Luftfeuchtigkeit. Während einer Dauer von 29 Stunden wurden 
die Schnitte nach und nach aus der feuchten Atmosphäre, nach dem 
oben beschriebenen Schema, in eine trockene übertragen. Tabelle 4 
gibt den Prozentsatz der am Leben gebliebenen Zellen an. Syringa 
blieb in der Laboratoriumsluft einige Tage lang erhalten, Buxus starb 
bereits nach einigen Stunden ab. Bei einer geringeren Luftfeuchtigkeit 
trat der Tod um so sehneller ein, je höher der Wasserverlust gewesen war. 


Tabelle 4. Prozentsatz lebendgebliebener Zellen beim Trocknen. 














Tage 

Die Zellen trockneten 

Ps Pos Pere Pe FW Fu 
Buzus sempervirens 
Über 0,85 GM CaCl, 100 | 100 | 100 | 100 | 95 | 75 | 50 | 30 
» 1,5 GM CaCl, 90 75 15 0 0 0 0 0 
» 3,0 GM CaCl, 5 5 0 0 0 0 0 0 
UE CERN 0 0 0 0 0 0 0 0 
Syringa vulgaris 

Uber 0,85 GM CaCl,. .| 100 | 100 | 100 | 100 | 55 5 1 0 
» 1,5 GM CaCl, . 100 | 100 _ 20 0 0 0 0 
3,0 GM Call, . 90 30 3 3 0 0 0 0 
Ba: aos Kievud 50 30 2 1 0 0 0 0 


























Ganz andere Ergebnisse ergaben Versuche mit Bupleurum, das gleich- 
zeitig mit Syringa über Schwefelsäurelösungen getrocknet worden war. 


Planta Bd. 24. 50 
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Die relative Luftfeuchtigkeit wurde schrittweise von 100% auf 94%, 
90%, 85% und 60% gebracht. Man wiederholte die Beobachtungen 
6mal, und immer konnte dasselbe Phänomen beobachtet werden: in sehr 
trockener Luft blieb Bupleurum länger am Leben erhalten als in feuchter. 
So starben z. B. die Schnitte nach 6—7 Tagen bei 90% und 85% relativer 
Luftfeuchtigkeit ab, bei 60% aber und bei 94% lebten sie. Nach 10 und 
12 Tagen war das Bild noch das gleiche. Nach 19 Tagen starben die Zellen 
auch bei 94% vollständig ab, lebten aber zum Teil noch bei 60%. Bupleu- 
rum vertrug den trockenen Zustand besser als den halbtrockenen. Syringa- 
und Buzus-Zellen reagierten entgegengesetzt (vgl. Tabelle 4), d.h. sie 
starben in einer trockenen Atmosphäre früher ab. 

Künftige Untersuchungen müssen sich nun auf die Lösung der Frage 
beziehen, welche Stoffe die Widerstandsfähigkeit der Plasmakolloide im 
trockenen Zustand steigern. 
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UNTERSUCHUNGEN ÜBER DIE BLATTENTWICKLUNG BEI 
CERATOPHYLLUM, CABOMBA UND LIMNOPHILA. 
Von 
HANSJAKOB SCHAEPPI 
(Zürich/Halle a. d. S.). 
Mit 7 Textabbildungen (24 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 25. November 1935.) 


Einleitung. 

Zu den wenigen Blütenpflanzen, die sich durch gabelige Verzweigung 
ihrer Blätter auszeichnen, gehört Ceratophyllum. Dieselbe Erscheinung 
finden wir ferner an den Fiedern der Wasserblätter von Cabomba. MAssART 
(1894, S. 218) schreibt hierüber unter dem Titel »Ramification terminales : 
»L’exemple le plus frappant est fourni par le Ceratophyllum demersum. 
Les feuilles naissent en verticilles et les éminences foliaires subissent bien- 
tôt une première dichotomie, puis chacune des branches se divise encore, 
de façon à constituer un ensemble à 4 lobes.« Auch GoEBEL schreibt in 
der 2. Auflage seiner Organographie mit Hinweis auf den ebengenannten 
Forscher (1923, S. 1351): „Verhältnismäßig selten tritt eine Teilung des 
Blattvegetationspunktes (wie sie bei Farnen usw. stattfindet) auf, so 
bei einigen Utricularia-Arten, Ceratophyllum demersum.... Diese Ver- 
zweigungsart ist nur möglich bei Blättern mit länger andauerndem 
Spitzenwachstum.“ Hingegen finden wir eine frühere Angabe GoEBELs 
(1884, S. 227), daß die Anlegungsfolge der Blattlappen bei Ceratophyllum 
basipetal erfolge, ohne daß jedoch näher auf die Verhältnisse eingegangen 
worden wäre. Es erhebt sich nun die Frage, ob wir es bei den genannten 
Pflanzen wirklich mit einer terminalen Verzweigung der Blattprimordien 
zu tun haben, oder ob die Dichotomie der Blätter nicht doch eine abge- 
leitete Erscheinung darstellt. Schon Massart (1894, S. 211) spricht 
davon, daß die Blätter von Ceratophyllum wahrscheinlich eine sekundäre 
Vereinfachung erfahren haben, und in neuester Zeit hat TROLL auf dieses 
Problem hingewiesen. Er schreibt (1933, S. 480): „Ich halte es aber nicht 
für ausgeschlossen, daß die Dichotomie hier ein abgeleitetes und nicht ein 
primitives Merkmal ist.“ Diese Frage durch eine eingehende entwick- 
lungsgeschichtliche Untersuchung klarzulegen, ist die eine Aufgabe der 
vorliegenden Arbeit. 

Über die Blattgestaltung bei der Scrophulariacee Limnophila stellte 
GoEBEL das folgende fest (1933, S. 1563): ,, Das zweite Beispiel, Limno- 
phila heterophylla, ist eine Sumpfpflanze, deren untergetaucht wachsende 
Sproßteile scheinbar wirtelig stehende Blätter tragen, während die über 
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das Wasser tretenden Sproßenden zweizählige gekreuzte Wirtel besitzen. 
Die entwicklungsgeschichtliche Untersuchung zeigt, daß auch die Wasser- 
blätter bald in zweizähligen, bald untereinander zu einem Ringwall 
vereinigten Wirteln auftreten. Jedes Blatt bildet in absteigender Reihen- 
folge zahlreiche Blattzipfel (die ihrerseits sich wieder verzweigen). Nach 
oben hin am Sproß wird zunächst der Mittelzipfel größer als die seitlichen, 
deren Bildung schließlich ganz unterbleibt oder nur durch randständige 
Blattzähne angedeutet wird.“ GOEBEL fährt fort: ,,Es zeigt dies Beispiel 
sehr auffallend, daß die Randzähne und Fiederblättchen einander homolog 
sind, und daß aus einer und derselben Blattanlage bald ein einfaches 
Blatt (mit starkem Flächenwachstum), bald ein gegliedertes mit geringem 
Flächenwachstum hervorgehen kann.“ Daraus geht hervor, daß die 
Gesamtheit der in einem Wirtel stehenden Wasserblätter von Limnophila 
einem Blattpaar entspricht, und daß ein einzelnes Wasserblatt einen 
Blattzipfel darstellt. Wenn wir diese Verhältnisse auf Ceratophyllum 
übertragen, so stellt sich die Frage, ob bei dieser Pflanze jeder einzelne 
Strahl der vielzähligen Wirtel einem Blatt entspricht, oder ob eine Mehr- 
zahl von Strahlen zusammen zu einem Blatt gehört. Dies ist die zweite 
der der vorliegenden Untersuchung zugrunde liegenden Fragen !. 





I. Form und Entwicklungsgeschichte der Blätter. 


a) Limnophila. Auf den durch GoEBEL (1933) untersuchten Blatt- 
polymorphismus von Limnophila (für meine Untersuchung stand - mir 
die Spezies L. sessiliflora Blume zur Verfügung) ist bereits in der Ein- 
leitung hingewiesen worden. In der folgenden Darstellung sind allein die 
Wasserblätter berücksichtigt. 

Der Vegetationspunkt von Limnophila ist im Gegensatz zu dem anderer 
Wasser- bzw. Sumpfpflanzen, wie etwa Helodea, Hippuris, Ceratophyllum 
usw. kurz und gedrungen. Schon unmittelbar unter der breiten Kuppe 
des Vegetationspunktes finden sich die ersten Blattanlagen. Diese ent- 
stehen als zwei gegenständige, halbringförmige Wülste, auf denen schon 
sehr früh die einzelnen Lappen in Erscheinung treten. Wie schon aus der 
von GOEBEL gegebenen Abbildung (1933, Abb. 1648 I) hervorgeht, sind 
auf diesem Stadium die beiden Mittellappen deutlich größer als die seit- 
lichen, die in basipetaler Reihenfolge angelegt werden. Während im Laufe 
der Entwicklung die halbringförmigen Wülste, auf denen die Fieder- 
primordien stehen, sich nicht oder doch nur kaum vergrößern, wachsen 
die einzelnen Fiedern rasch heran, und zwar gleicht sich der anfängliche 
‚Größenunterschied zwischen Mittel- und Seitenfiedern bald aus. Die 
Blattfiedern verzweigen sich ihrerseits weiter. Die Fiedern 2. Ordnung 
entstehen in akropetaler Folge, was nach TROLL (1935, S. 330) bei 

1 Ich verdanke die Anregung sowie das Material zu dieser Untersuchung Herrn 


Prof. Dr. W. Trou. Für seine wertvollen Anregungen und Hilfeleistungen möchte 
ich ihm meinen herzlichsten Dank aussprechen. 
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mehr fachgefiederten Blättern beinahe stets eintritt. Schließlich werden 
Fiedern 3. Ordnung gebildet, meist jedoch nur an den untersten noch 
Lappen 2. Ordnung und an deren 
basiskopen Seite. Die Fiedern 
2. Ordnung werden stets oppo- 
niert angelegt, später tritt aber 
oft eine, wenn auch nur geringe 
Verschiebung ein. Die Ausge- 
staltung der Blätter schreitet von 
der Spitze nach der Basis zu fort, 
wodurch ein zeitweilig akro- bzw. 
mesotones Blatt entsteht (hierzu 
die Abb. 1). 

Das ausgewachsene Blatt 
von Limnophila (Abb. 2) zeigt 
hingegen deutliche Basitonie. 
Als Ganzes liegt also ein mehr- 
fach verzweigtes Fiederblatt vor, 
dessen Stiel und Rhachis gänz- 
lich unterdrückt sind. Irgend- 
welche Feststellungen, daß der € d 
Mittellappen in besonderer Weise ti vol Me DES res 
ausgebildet ist, habe ich nicht 10fach. 
machen künnen. Erunterscheidet 
sich, wie der in der Abb. 2 dargestellte Blattwirtel zeigt, so wenig von den 
seitlichen Blattzipfeln, daß er nur daran erkannt werden kann, daß vor ihm 
eine Seitenknospe steht. 

Die Anzahl der Fiedern im 
Wirtel ist stark wechselnd, 
ofttrifft man solche mitsie- 
ben bis neun Fiedern, häu- 
fig sind aber auch noch we- 
sentlich mehr vorhanden. 
b) Cabomba. Wie Lim- 


nophila besitzen auch die 
Arten von Cabomba (die 
im folgenden beschriebenen 
Untersuchungen wurden 


an der Spezies C. caro- 

liniana A. Gray ausge- 

führt) verschieden gestal- De a = 4 fas. eng 
tete Blätter, einmal Pri- 

märblätter, die als Wasserblätter entwickelt sind, und deren Spreite 
vollkommen in dichotom geteilte Lappen zerfällt, und die schildförmigen, 
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als Schwimmblätter ausgebildeten Folgeblätter. Im folgenden sind nur 
die hier allein interessierenden Wasserblätter berücksichtigt. 

Der Vegetationskegel von Cabomba ist wie bei Limnophila kurz und 
gedrungen. An ihm entstehen die Blattanlagen in zwei gegenständigen 
Höckern, an denen sich schon frühzeitig eine kurze untere Zone, die später 
den Blattstielliefert, und ein oberer, rasch in die Breite wachsender Lappen 
differenzieren. An diesem läßt sich zuerst ein medianer Zipfel erkennen, 
auf den jederseits in basipetaler Richtung zwei seitliche Segmente, die 





Abb. 3. Cabomba caroliniana, Blattentwicklung: Fig. a Sproßquerschnitt mit Blattanlagen, 
Fig. b und c Blattprimordien, Fig. d und e Blattfiederanlagen. Vergr. Fig. a bis d 80fach, 
Fig. e 40fach. 


Fiedern 1. Ordnung, folgen (Abb. 3, Fig. a und b). Diese Blattabschnitte 
1. Ordnung sind es, die am ausgewachsenen Blatt eine streng dichotome 
Gabelung aufweisen. Verfolgt man aber die Entwicklungsgeschichte, so 
zeigt sich, daß die Dichotomie nicht durch eine terminale Verzweigung 
des Blatt- bzw. Blattfiedervegetationspunktes entsteht, sondern daß die 
_ Fiedern 2. Ordnung als seitliche Verzweigungen in akropetaler Reihen- 
folge gebildet werden (Abb. 3, Fig. c und d). Auf genau dieselbe Weise 
entstehen auch die Fiedern 3. Ordnung. Die Spitzen stellen jedoch ihr 
Warhstum durch die Bildung von Haaren sehr früh ein. Wichtig ist in 
diesem Zusammenhang ferner, daß die Fiedern 1. und höherer Ordnung 
asymmetrisch sind, also die Fiedern 2. und 3. Ordnung an ihren relativen 
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Hauptästen nicht auf gleicher Höhe, sondern stets alternierend angelegt 
werden. (Vgl. hierzu Trott 1935, besonders S. 377f.) Da außerdem bei 
der Ausgestaltung des Blattes die Seitenglieder die Länge der Hauptäste 
erreichen, so macht das ausgewachsene Blatt den Eindruck einer gabeligen 
Verzweigung (Abb. 3, Fig. e). 

RacIBORSEI, der im Zusammenhang mit anderen morphologischen 
Untersuchungen an Cabombeen und Nymphaeacen auch den Vege- 
tationspunkt von Cabomba aquatica untersuchte, stellte bei dieser Art 
fest (1894, S. 247 und Abb. 2), 
daß die Fiedern 1. und höherer 
Ordnung in basipetaler Folge 
entstehen. Dies trifft für die 
Fiedern 1. Ordnung sicher zu; 
die Seitenglieder höherer Ord- 
nung aber werden akropetal 
angelegt, was auch aus der 
Zeichnung RacrBorskis her- 
vorgeht. 

Das ausgewachsene Primär- 
blatt von Cabomba (Abb. 4) 
stellt ein fünfteiliges digitates 
Fiederblatt mit kurzem Stiel 
dar, dessen Lappen 3—4mal pp. 4. Cabomba caroliniana, Primärblatt. 
„dichotom‘‘ zerteilt sind. Am Vergr. etwa 1,25fach. 
Mittellappen des in Abb. 4 
dargestellten Blattes erkennt man, daß die unterste Verzweigung nicht 
dichotom ist, sondern daß zwei seitliche Äste abgehen. Das kommt oft 
vor und beruht darauf, daß an der Mittelfieder zum Unterschied von 
den Seitenfiedern die beiden zuerst entstehenden Fiedern 2. Ordnung 
opponiert angelegt werden (vgl. hierzu die Fig. c in Abb. 3). Nicht selten 
kommt es allerdings im Laufe der Entwicklung zu einer kleinen Ver- 
schiebung, wodurch dann ebenfalls dichotomer Aufbau sekundär vor- 
getäuscht wird. 


Für den Blattstiel der peltaten Folgeblätter muß unifacialer Bau- 
angenommen werden; ob der Stiel der Wasserblätter ebenfalls diesen 
Bau aufweist, kann nicht festgestellt werden. Es fehlt das eigentliche 
Kriterium für die Unifacialität, der geschlossene Leitbündelbogen (vgl. 
hierzu TROLL 1932). Die Leitbündel sind, offenbar unter dem Einfluß 
des Wasserlebens, auf zwei in der Transversalebene verlaufende Stränge 
reduziert. Nach der Form des Querschnittes beurteilt, ist der Blattstiel 
bifacial mit etwas eingeschränkter Oberseite. Im Zusammenhang damit 
steht zweifellos die Tatsache, daß die Fiedern 1. Ordnung sich ober- 
schlächtig decken. 
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c) Ceratophyllum. Der Vegetationspunkt von Ceratophyllum (unter- 
sucht wurde C. submersum L.) ist wie bei anderen Wasser- und Sumpf- 
pflanzen ein langer Kegel. Die Blattprimordien entstehen an diesem als 
kleine rundliche Höcker streng in Wirteln. Auf einem etwas älteren 
Stadium beobachtet man, daß die Höcker durch einen medianen Ein- 
schnitt in zwei aufgeteilt werden. Unmittelbar darauf wird der eine 
etwas länger, den man deshalb zum Unterschied von dem kürzeren, dem 
ersten Seitenast, als Hauptast zu bezeichnen hat. An dem Hauptast 
entsteht in akropetaler Folge meist ein weiterer Ast. Das zuerst gebildete 
Seitenglied bildet seinerseits ebenfalls akropetal zwei Fiedern 2. Ordnung, 


wieekanxen 


hy Prat 


Abb. 5. Ceratophyllum submersum, Blattentwicklung. Vergr. a: a — f 225fach, 
Fig. g 80fach. 


die sich wie der zweite Ast des Hauptastes weiter seitlich verzweigen. 
Wichtig ist dabei noch, daB alle Seitenäste alternierend angelegt werden. 
Schon an den noch sehr kleinen Blättern beobachtet man, daß zunächst 
der Hauptast und später auch die Seitenglieder, und zwar in der Reihen- 
folge, in der sie gebildet wurden, ihr Spitzenwachstum mit der Bildung 
einer Enddrüse abschließen. Genau in derselben Weise wie bei Cabomba 
kommt nun auch bei Ceratophyllum der dichotome Aufbau des Blattes 
in der Art zustande, daß die so angelegten Seitenglieder zur Länge des 
Hauptastes heranwachsen (hierzu die Abb. 5). 

Zu ganz ähnlichen Bildern gelangt MASsART (1894) bei Blattprimor- 
dien von Ceratophyllum demersum, die er jedoch durch terminale Ver- 
zweigung des Blattvegetationspunktes entstanden denkt. Die Unrichtig- 
keit dieser Deutung wird aber klar, sobald man nicht nur die jüngsten 
Primordien, sondern auch ältere Stadien betrachtet, etwa die Fig. f 
in Abb. 5, in der die deutlich seitliche und nicht terminale Verzweigung 
klar zutage tritt. Noch früher sind diese Verhältnisse an derselben Art von 
MERCKLIN (1846) untersucht worden ; es erübrigt sich jedoch, hierauf ein- 
zugehen, da diese Untersuchungen rein beschreibend und zudem in 
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entscheidenden Punkten ungenau sind. Schließlich sei noch auf die Unter- 
suchungen von HEGELMAIER (1871) und SCHRÔTER (1917) hingewiesen ; 
beide Forscher gelangen zu dem Ergebnis, daß die weiteren Gabelungen 
am Blatt von Ceratophyllum „falsch“ sind, bezeichnen aber die erste als 
dichotom. Ich hoffe durch meine Untersuchungen gezeigt zu haben, daß 
auch diese erste ,,Gabelung“ eine, wenn auch stark veränderte seitliche 
Verzweigung darstellt; denn, wie bereits betont wurde, zeigt sich 
zwischen den beiden ersten ,,Gabelästen‘* sehr bald ein Größenunterschied ; 
ferner, wären diese beiden Äste wirklich gleichwertig, läge somit eine reine 
Dichotomie vor, dann müßten diese 

ihr Wachstum mit der Bildung der 

Enddrüse mehr oder weniger gleich- 

zeitig einstellen, was aber, wie aus 

der Fig. f in Abb. 5 ersichtlich ist, 

nicht zutrifft. 


Im Zusammenhang damit muß 
noch auf die histologischen Unter- 
suchungen von HABERLANDT (1880) N 
hingewiesen werden. HABERLANDT 
stellte an Ceratophyllum demersum 


fest, daß die Blattprimordien und 

die Anlagen der Äste mit zwei über- 

einander gelagerten Scheitelzellen, Zinttwirtel, Vers etwa 1 2öfach” 
einer Dermatogen- und einer Meso- 

phylischeitelzelle, wachsen. Zwischen den Scheitelzellen des sich bilden- 
den Primordiums und denjenigen der später entstehenden Äste besteht 
jedoch kein unmittelbarer Zusammenhang, sondern die ersten Initialen 
des jungen Primordiums teilen sich durch mehrfache Teilung in ver- 
schiedener Richtung vollkommen auf, und auf dem in Fig. a in Abb. 5 
dargestellten Stadium bilden sich neue Initialen, mit denen die Äste 
weiterwachsen. Dementsprechend sind diese Verhältnisse nicht zu 
vergleichen mit der dichotomen Verzweigung, die durch die Teilung einer 
Scheitelzelle zustande kommt. Die von HABERLANDT gemachten Fest- 
stellungen stehen somit auch nicht in Widerspruch zu den oben dar- 
gestellten Untersuchungsergebnissen. 

Der ausgewachsene Blattwirtel (Abb. 6) besteht bei Ceratophyllum 
aus vielen Strahlen. Deren Anzahl ist für C. demersum von PEARL (1907) 
variationsstatistisch untersucht worden; er stellte eine Variationsbreite 
von 3—12, im Mittel 8, 7 Blätter im Wirtel fest. Ähnliche Zahlenverhält- 
nisse fand ich bei C. submersum. Die einzelnen Strahlen sind bei C. sub- 
mersum dreimal ,,dichotom“ zerteilt, in sich meist symmetrisch, unter- 
einander aber oft ungleich, indem bei einem Teil der Strahlen die dritte 
Gabelung an den beiden äußersten Ästen fehlt. In ganz wenigen Fällen 
beobachtete ich, daß die dritte Gabelung nur auf einer Seite fehlt, 
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wodurch der Strahl asymmetrisch wird. Nach SCHRÔTER (1917) zeigen 
die Winterblätter häufig asymmetrische Ausbildung. 


Zusammenfassend ist über die Blattentwicklung von Cabomba und 
Ceratophyllum festzustellen: Die Dichotomie der Blätter von Cerato- 
phyllum, bzw. der Blattfiedern von Cabomba ist eine sekundäre Er- 
scheinung, die auf die folgende Weise zustande kommt. Am Hauptast 
werden Seitenglieder in beschränkter Anzahl alternierend angelegt. Diese 
verzweigen sich in genau derselben Weise weiter. Alle so vorgebildeten 
Teile wachsen zur gleichen Länge heran. Man hat also in der Blatt- 
bildungsform von Ceratophyllum und Cabomba lediglich eine Abwandlung 
der normalen seitlichen Verzweigungsart der Blattprimordien zu erblicken. 
Dieser Vorgang ist dementsprechend auch nicht zu vergleichen mit den 
dichotomen Verzweigungen, wie sie von Farnen, Lebermoosen usw. 
bekannt sind, auch wenn das Ergebnis der Entwicklung durchaus ähnlich 
ist. Wie festgestellt wurde, trifft auch die von GOEBEL (1923) hervor- 
gehobene Voraussetzung für die dichotome Verzweigung, nämlich das 
lang andauernde Spitzenwachstum, nicht zu, indem dies bei Ceratophyllum 
und Cabomba schon sehr früh durch die Bildung von Enddrüsen bzw. von 
Haaren abgeschlossen wird. Einen ähnlichen Fall von pseudodichotomem 
Bau findet man bei Cobaea scandens, die von GOEBEL (1884) und von 
TROLL (1935) untersucht worden ist. Die zu Ranken umgewandelten, 
oberen Fiedern der Blätter dieser Pflanze zeigen gabeligen Bau, , aber auch 
hier handelt es sich um eine pseudodichotome Struktur, die aus einem 
monopodialen Jugendstadium sekundär durch starkes Längenwachstum 
der Haupt- und Nebenachsen des Blattes zustande kommt“ (TROLL 1935, 
S. 348). 


II. Verlauf der Blattspurstränge und Stellung der Seitenknospen. 


Bereits in der Einleitung ist darauf hingewiesen worden, daß bei 
Limnophila die in einem Wirtel stehenden Strahlen zwei Blättern ent- 
sprechen. Im Anschluß daran ist die Frage aufgeworfen worden, ob bei 
Ceratophyllum ähnliche Verhältnisse vorliegen. Zur Klärung dieser Frage 
sind die folgenden Untersuchungen über den Verlauf der Blattspur- 
stränge und die Stellung der Seitenorgane unternommen worden. Es 
ließe sich vermuten, daß bereits auf Grund der Entwicklungsgeschichte 
der Blätter etwas hierüber ausgesagt werden könne; denn bei Limnophila 
äußert sich der Zweiblattcharakter des Wirtels dadurch, daß die Mittel- 
fieder zuerst, die seitlichen Fiedern in basipetaler Folge entstehen, wo- 
durch wenigstens vorübergehend ein Größenunterschied der Strahlen 
zustande kommt. Bei Ceratophyllum ließ sich jedoch nichts Derartiges 
feststellen ; wohl sind die einzelnen Primordien eines Wirtels nicht genau 
gleich weit entwickelt, aber eine regelmäßige Verteilung der Stadien ließ 
sich nicht erkennen. 
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1. Verlauf der Blattspurstränge. 

Den Sproß von Limnophila durchzieht ein Leitbündeleylinder mit 
stark reduziertem Hadrom. Von dem im Knoten etwas erweiterten Cylin- 
der gehen zwei gegenständige Stränge nach den Mittelfiedern ab. (Daß 
dies wirklich die Mittellappen sind, beweist die Stellung der Achselknospen.) 
Auf beiden Seiten davon geht je ein Strang ab, der sich verzweigt und die 
seitlichen Lappen versorgt. Gekreuzt zu den medianen Strängen findet 
man oft zwei Wurzelanlagen (hierzu die 
Abb. 7a). Festzuhalten ist daran, daß 
die Bündel der einzelnen Lappen sich 
nicht unmittelbar mit dem Zentral- 
cylinder des Sprosses vereinigen, sondern 
daß ihr Verlauf den Charakter des 
aus zwei Fiederblättern bestehenden 
Strahlenwirtels widerspiegelt. 

Bei Cabomba liegen diese Verhält- 
nisse klar, indem schon äußerlich der 


aus zwei deutlich gestielten Fieder- 

blättern bestehende Blattwirtel kennt- 

lich ist. Der Leitbündelverlauf wird 

bei dieser Pflanze dadurch etwas ver- 

wickelt, daß der Sproß nicht von (>) 
c d e 





einem Cylinder durchzogen wird, son- 

dern von zwei Leitbündelgruppen, von 

denen jede aus zwei Bündeln und einem | ni Pep es my ne 
dazwischen liegenden Interzellulargang  knoten von Limnophila sessiliflora, 
gebildet wird. Im Knoten bilden diese 74%. Querschaité tench einen Soros 
Leitbündel einen Ring. Im Internodium unmittelbar unter, Fig. d durch und 
darunter finden sich die Leitbündel- Ya 6 77min enrolniena Vere Fle à 
gruppen auf denjenigen Seiten, nach 8fach, Fig. b 16fach, Fig. ce — e Sfach. 
denen im betreffenden Knoten die 

Blätter abgehen, im Internodium darüber gekreuzt dazu. Von dem 
Leitbündelring im Knoten zweigen die Blattspurstränge ab, die wiederum 
aus zwei Leitbündeln und einem dazwischen liegenden Interzellulargang 
zusammengesetzt sind (Abb. 7c—e). 

Die Anatomie des Ceratophyllum-Sprosses, insbesondere des Leit- 
bündelcylinders, ist bereits von SCHENCK (1886) und anderen eingehend 
untersucht worden, so daß es sich erübrigt, hierauf einzugehen. Der hier 
allein bedeutungsvolle Verlauf der Blattspurstränge ist folgender: Die 
von den Blättern kommenden Bündel vereinigen sich jedes für sich mit 
dem Zentralcylinder; sie lassen sich jedoch im Innern desselben noch ein 
Stück weit verfolgen, und da zeigt sich wenigstens bei einem Teil, daß 
zwei benachbarte Bündel sich vereinigen. (Abb. 7b). Irgendeine Regel 
über die Verteilung der sich vereinigenden Bündel ist nicht zu erkennen. 
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Noch besonders sei hingewiesen auf das in der Abb. 7b mit A bezeichnete 
Blatt; dieses ist im Knoten etwas nach unten verschoben und sein Leit- 
bündel vereinigt sich schon außerhalb des Achsencylinders mit dem be- 


nachbarten Blattspurstrang. 

Während also bei Limnophila der Verlauf der Blattspurstränge den 
ursprünglichen Charakter des Strahlenwirtels mit aller Deutlichkeit 
erkennen läßt, liegen diese Verhältnisse bei Ceratophyllum wesentlich 
verwickelter. Wohl bestärkt die Tatsache, daß einzelne Bündel sich ver- 
einigen, die Vermutung, daß nicht jeder Strahl einem Blatt entspricht; 
aber eine Gesetzmäßigkeit, aus der man auf die Anzahl der Blätter 
schließen könnte, ist nicht erkennbar. Auch wäre es zweifellos unrichtig, 
auf Grund der Leitbündelverhältnisse allein hierüber etwas aussagen zu 
wollen ; haben doch gerade die leitenden Strukturen, wohl unter dem Ein- 
fluß des Mediums, sehr starke Veränderungen erfahren. 


2. Stellung der Seitenorgane'. 

Die Blüten und Seitenzweige stehen bei Cabomba in den Achseln der 
Blätter; an den untergetauchten Sproßteilen von Limnophila entspringen 
diese aus den Achseln der Mittelfiedern der Wasserblätter. Bei Cerato- 
phyllum hat man bezüglich der Stellung der Seitenorgane zwischen Blüten 
und Seitenzweigen streng zu unterscheiden, da die Stellung der Seiten- 
sprosse axillär, diejenige der Blüten jedoch strittig ist. STRASBURGER 
(1902) fand die Blüten von Ceratophyllum submersum ohne Tragblatt, 
während andere Forscher diese als blattachselständig bezeichnen. Es 
ist selbstverständlich, daß unter diesen Umständen die Stellung der 
Blüten für blattmorphologische Untersuchungen nur mit größter Kritik 
verwendet werden darf. 

Über die Verteilung der Seitenknospen über den Sproßquerschnitt 
schreibt SCHLEIDEN (1844, S. 204): „Es scheint, daß sich in der Achsel 
jedes Blattes eine Knospe entwickeln könne, wenigstens konnte ich 
in der Stellung der Zweige durchaus keine Gesetzmäßigkeit auffinden, 
indem zwei sich folgende Seitenäste bald übereinander, bald alternierend, 
bald in irgendeinem größeren, bald kleineren Winkel zueinander gestellt 
sind, ohne eine cyclische Wiederkehr derselben Verhältnisse auch nur 
anzudeuten.‘‘ HEGELMAIER stellte an Ceratophyllum submersum fest 
(1871, S. 502—503): „Anlage von Seitenknospen erfolgt überhaupt nur 
in den Achseln einzelner Blätter eines Wirtels, in einer Anzahl unter- 
suchter Terminalknospen nur je eines Blattes eines jeden, ohne daß 
ich in der Auffindung einer möglicherweise bestehenden Gesetzmäßigkeit 
in der Stellung der fruchtbaren Blattachsel glücklicher als SCHLEIDEN 


1 Ich bitte, die im folgenden gemachten Angaben über die Stellung der Seiten- 
organe und die Dorsiventralität der Sprosse bei Ceratophyllum als vorläufige 
Mitteilung zu betrachten. Weitere diesbezügliche Untersuchungen sind im Gange. 
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gewesen ware.“ Meine Untersuchungen an Querschnittserien durch 
mehrere Vegetationsspitzen von Ceratophyllum submersum ergaben das 
Folgende: Die Seitenorgane sind über den Sproßquerschnitt nicht regellos 
verteilt, sondern stehen in vier Längszeilen, von denen je zwei gegenüber- 
liegende sich unter einem Winkel von 90° schneiden. Es zeigt sich aber, 
daß die Seitenorgane auf diese Längszeilen nicht gleichmäßig verteilt 
sind, sondern daß zwei benachbarte derselben viel mehr Knospen tragen 
als die anderen. Oft unterbleibt die Seitenorganbildung auf einer, ja 
sogar auf zwei Seiten ganz, so daß man nur drei bzw. zwei Längsreihen 
beobachtet, die einander aber nicht gegenüberliegen, sondern stets einen 
Winkel von ungefähr 90° einschließen. Diese Stellung der Seitenorgane 
in Orthostichen ist auch an herauspräparierten Vegetationspunkten deut- 
lich erkennbar, wobei zudem eine Erscheinung auffällt, auf die weiter 
unten zurückzukommen sein wird, nämlich, daß der Vegetationskegel 
von Ceratophyllum submersum stets mehr oder weniger gekrümmt ist, 
und daß diejenigen Längszeilen, die die Mehrzahl der Seitenorgane tragen, 
sich immer auf der konvexen Seite befinden. 

Betrachtet man von der Gesamtheit der Seitenorgane nur die Seiten- 
sprosse, so ergeben sich die folgenden Verhältnisse: In den Querschnitt- 
reihen fand ich die Seitensprosse stets nur auf den beiden am meisten 
geförderten Seiten bzw. Längszeilen, in einem Blattwirtel immer nur einen ; 
ferner konnte ich feststellen, daß die Seitenzweige in dem Sinne alter- 
nieren, daß sie im ersten und dritten Knoten stets übereinander, im 
dazwischenliegenden jedoch um 90° verschoben stehen. Es besteht somit 
eine ganz bestimmte Gesetzmäßigkeit in der Anordnung der Seitensprosse: 
Diese stehen auf den beiden geförderten Längszeilen des Sprosses und alter- 
nieren auf diesen. 

Auf die strittige Stellung der Blüten ist bereits hingewiesen worden. 
Die Angabe von STRASBURGER (1902), daß die Blüten von Ceratophyllum 
submersum stets extraaxillär stehen, fand ich bei meinen Untersuchungen 
bestätigt, ebenso die Beziehungen, die in der Stellung der weiblichen 
Blüten zu den Achselsprossen bestehen. Über einer weiblichen Blüte 
befindet sich stets ein stark geförderter Seitensproß, darunter oft eben- 
falls einer, der jedoch meist nur schwach entwickelt ist. Dagegen scheinen 
in der Stellung der männlichen Blüten zu den Blütensprossen keine Be- 
ziehungen zu bestehen. STRASBURGER (1902, S. 482) schreibt in diesem 
Zusammenhang: „Es läßt sich denken, daß der über der weiblichen Blüte 
angelegte und entsprechend bevorzugte Sproß die Ernährung der unter 
ihm reifenden Fruchtanlage fördert. Für die auf nur kurze Lebensdauer 
eingerichteten männlichen Blüten mag eine solche Beziehung auch nicht 
notwendig sein.“ 

Bevor dazu übergegangen werden kann, diese Ergebnisse für die 
aufgeworfene blattmorphologische Frage auszuwerten, muß noch eine 
andere Erscheinung betrachtet werden. Wie bereits mitgeteilt wurde, 
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sind die Vegetationskegel von Ceratophyllum submersum häufig mehr 
oder weniger stark gekrümmt. Die die meisten Seitenorgane tragenden 
Orthostichen finden sich stets auf deren konvexen Seiten. Betrachtet 
man die Sprosse in ihrer natürlichen Lage im Wasser, so stellt man fest, 
daß sie meist schief nach oben wachsen. Fast immer beobachtet man, 
daß die Seitenorgane nach oben hin entwickelt werden, daß also die 
geförderten Längszeilen mit der Oberseite zusammenfallen, und daß der 
Vegetationskegel entsprechend seiner Krümmung ungefähr waagerecht 
zu liegen kommt. Dieselbe Erscheinung der einseitigen Förderung be- 
obachtet man auch an Seitensprossen. An noch ganz jungen Achsel- 
sprossen stellte ich wiederholt fest, daß die adaxiale Seite viele, die 
gegenüberliegende jedoch gar keine Seitenorgane trägt. Zudem fällt 
auf, daß die jungen Seitentriebe vom Hauptsproß weggekrümmt sind. 
Ferner sei der folgende Versuch mitgeteilt: Mehrere möglichst gerade 
wachsende Sproßspitzen von etwa 10cm Länge wurden senkrecht 
in die Erde eines Aquariums eingepflanzt und ganz verdunkelt. Nach 
24 Stunden war ihre Lage noch genau die gleiche. Wurde jedoch von 
oben Licht zugelassen, so zeigten die Sprosse schon nach wenigen Stunden 
eine schiefe Lage, und zwar in ganz verschiedenen Richtungen, so daß 
an einen Einfluß der Richtung des einfallenden Lichtes nicht gedacht 
werden kann. Erst wenn auch von den Seiten Licht zugelassen wurde, 
zeigten die Sprosse eine Reaktion hierauf in dem Sinne, daß sich alle 
Triebe von der Richtung des hauptsächlich einfallenden Lichtes .ab- 
wandten. Eine wenn auch nur langsam eintretende Wiedereinstellung 
in die ursprünglich schiefe Lage konnte dadurch erreicht werden, daß 
das seitlich einstrahlende Licht wieder abgedeckt wurde. 

Soweit die vorläufigen Untersuchungsergebnisse. Aus all dem geht 
hervor, daß die Sprosse von Ceratophyllum, und zwar Haupt- wie Seiten- 
triebe, plagiotrope Organe mit dorsiventralem Bau sind. Daß diese Dorsi- 
ventralität eine primäre, und nicht eine durch äußere Einflüsse im Laufe 
der Entwicklung verursachte ist, ergibt sich aus der Untersuchung der 
Samen. Die reiferi Samen von Ceratophyllum submersum enthalten einen 
schon sehr weit entwickelten Keimling, an dem die Blattwirtel schon in 
großer Zahl angelegt sind, und sich bereits die Anlagen zu mehreren 
Seitentrieben finden. Wie die Untersuchung von Querschnittsreihen durch 
ganz reife Samen ergab, zeigen diese ersten Seitensprosse genau die 
gleiche Stellung wie diejenigen an den Vegetationspunkten der ent- 
wickelten Pflanzen, d. h. sie stehen auf zwei Längszeilen, die einen Winkel 

‚von 90° einschließen und alternieren auf diesen. 

Schon vor langer Zeit tauchte die Frage auf, ob bei Ceratophyllum 
jeder einzelne Strahl, oder ob eine Mehrzahl von Strahlen einem Blatt 
entspricht. BRAUN (angeführt nach EıcHLer 1878) vermutete, gestützt 
auf die Tatsache, daß ein Blattwirtel nur einen Seitensproß hervor- 

bringt, daß der ganze Quirl ein stengelumfassendes Blatt vorstellt 
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Dagegen wenden WicHuRA und EicHLER (1846 und 1878) ein, daß diese 
Ansicht nicht zulässig sei, weil neben dem einzigen Achselsproß im selben 
Blattwirtel noch Blüten stehen können. Dieser Einwand ist jedoch 
nicht stichhaltig, da im Gegensatz zu der Annahme von EICHLER die 
Blüten von Ceratophyllum nicht blattachselständig sind und dement- 
sprechend zur Beurteilung dieser Frage nicht herangezogen werden 
dürfen. Die Ansicht von Braun erscheint mir aber aus einem anderen 
Grunde unrichtig zu sein; denn, wenn wirklich der ganze Blattwirtel 
ein Blatt darstellt, dann müßten die Stellungsverhältnisse der Seiten- 
sprosse ganz anders sein, als ich sie gefunden habe. Die Feststellung, 
daß die Seitenknospen auf zwei Orthostichen stehen, die einen rechten 
Winkel einschließen, und daß sie auf diesen alternieren, läßt die Ver- 
mutung aufkommen, daß der Blattquirl von Ceratophyllum aus zwei 
gegenständigen Blättern besteht, bzw. daß die Blätter in zweizähligen, 
dekussierten Wirteln stehen, von deren vier Geradzeilen aber nur zwei 
benachbarte Seitentriebe bilden. Diese Erscheinung, daß an Pflanzen 
mit wirteliger Blattstellung die Seitenorgane in den verschiedenen 
Orthostichen oft ungleich ausgebildet werden, ist schon lange bekannt. 
So fand GoEBEL (1928) an manchen Acanthaceen alle möglichen Ab- 
stufungen von verschiedener Förderung der Achselsprosse. Zum Vergleich 
mit den bei Ceratophyllum gefundenen Verhältnissen sei auf die Sproß- 
gestaltung der Lythracee Cuphea hingewiesen. GOEBEL (1928, S. 274) 
stellte an dieser Pflanze fest, daß die Seitenorgane in der Weise auf die 
vier Orthostichen verteilt sind, daß auf zwei benachbarten Geradzeilen 
nur Blüten, auf den beiden gegenüberliegenden nur Seitensprosse stehen. 
Denkt man sich an einem solchen Sproß die Blüten weg, so erhält man 
die entsprechenden Verhältnisse, wie ich sie bei Ceratophyllum fest- 
stellen konnte. , 

Auf Grund der Feststellungen über die Anordnung der Seitensprosse 
wurde die Vermutung geäußert, daß die aus vielen Strahlen bestehenden 
Blattwirtel von Ceratophyllum zweizähligen, dekussierten Blattquirlen 
entsprechen. Diese Ansicht wird bestätigt durch die folgenden Unter- 
suchungen an Keimlingen: Zunächst besteht sowohl bei Ceratophyllum 
submersum wie bei C. demersum der erste Primärblattwirtel nur aus zwei 
Blättern, die gekreuzt zu den Kotyledonen stehen. Ferner werden durch 
die Keimblätter und das erste Primärblattpaar zwei Ebenen festgelegt, 
in denen die sich weiter oben am Sproß bildenden Seitenzweige liegen 
müssen, wenn die geäußerte Auffassung zu Recht besteht. Wie die 
Untersuchung von Querschnittreihen durch ganz reife Samen ergab, 
fallen in der Tat die Ebenen, in denen die Seitenzweige liegen, und die- 
jenigen der ersten Blätter zusammen. Schließlich sei noch hervorgehoben, 
daß damit auch die Alternanzverhältnisse übereinstimmen. Bereits im 
dritten Blattwirtel (also im zweiten Primärblattquirl) stellte ich die 
erste Seitensproßanlage fest, diese steht über dem einen Keimblatt und 
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um 90° verschoben gegenüber dem 1. Primärblattpaar, was genau den 
Erwartungen entspricht. 


Zusammenfassung und Schlußbetrachtung. 


1. Die Analyse der Blattentwicklung ergab, daß bei den Wasser- 
blättern von Limnophila die Fiedern 1. Ordnung basipetal, diejenigen 
höherer Ordnung akropetal entstehen ; ebenso verhalten sich die Fiedern 
der Primärblätter von Cabomba. Die Blattgestalt von Ceratophyllum 
kommt durch eine akropetale Verzweigung der Primordien zustande. 

2. Die dichotome Gliederung der Blätter von Cabomba und Cerato- 
phyllum entsteht dadurch, daß an Haupt- und Nebenästen der Blatt- 
primordien seitlich und stets alternierend Fiedern in beschränkter Anzahl 
angelegt werden, die alle zur gleichen Länge heranwachsen. Die Dichotomie 
dieser Blätter ist dementsprechend eine sekundäre Erscheinung, die auf 
einer bestimmten Modifikation der normalen seitlichen Verzweigung der 
Blattprimordien beruht. 

3. Bei Limnophila zeigt sich der ursprüngliche Charakter der Wasser- 
blätter, nach dem die zu vielen in einem Wirtel stehenden ‚Blätter‘ 
einem Blattpaar entsprechen, auch im Verlauf der Blattspurstränge. 

4. Vorläufige Untersuchungen ergaben, daß die Sprosse von Cerato- 
phyllum plagiotrope Organe mit dorsiventralem Bau sind. Die Stellung 
der Seitenzweige ist streng festgelegt, sie stehen auf zwei Orthostichen, 
die einen rechten Winkel einschließen, und alternieren auf diesen. Diese 
Untersuchungen werden fortgesetzt. 

5. Ausder Stellung der Seitenzweige und gestützt auf Untersuchungen 
an Keimlingen wird geschlossen, daß der aus vielen Strahlen bestehende 
Blattwirtel von Ceratophyllum zwei gegenständige Blätter darstellt. 


Über die systematische Stellung der Ceratophyllaceae sind lange Zeit 
ganz verschiedene Ansichten geäußert worden. Es erübrigt sich, im 
einzelnen hierauf einzugehen, da von kurzem eine zusammenfassende 
Darstellung darüber von Troi (1933) gegeben wurde, der auf Grund 
seiner eigenen Untersuchungen über das Gynoeceum zu einer Bestätigung 
der zuerst von BRONGNIART hervorgehobenen verwandtschaftlichen Be- 
ziehungen der Ceratophyllaceae zu den Nymphaeaceen gelangte. Hier 
sei lediglich die Frage kurz besprochen, ob die gewonnenen Ergebnisse 
über die Blattentwicklung einen weiteren Beitrag hierzu liefern können. 

Zunächst muß hervorgehoben werden, daß sowohl bei Cabomba wie 
auch bei Ceratophyllum die dichotome Blattgestalt durch ein und dieselbe 
Modifikation der seitlichen Primordienverzweigung zustande kommt. 
Ein Unterschied zeigt sich zwischen den beiden Pflanzen insofern, als es 
bei Cabomba die Blattfiedern sind, die dichotom geteilt sind, während 
bei Ceratophyllum anscheinend die ganzen Blätter gabeligen Bau auf- 
weisen. Wie jedoch gezeigt werden konnte, stellt ein ganzer Strahlenwirtel 
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von Ceratophyllum ein Blattpaar dar, bzw. ein Strahl entspricht 
einer Fieder. Somit sind es bei beiden Pflanzen Blattfiedern, die diese 
Form zeigen. Die Blätter dieser Gattungen unterschieden sich dem- 
entsprechend grundsätzlich nur dadurch, daß bei Cabomba der Blatt- 
stiel und die allerdings stark reduzierte Rhachis zur Entwicklung ge- 
langen, während diese bei Ceratophyllum ganz in Wegfall gekommen 
sind, vergleichbar den Verhältnissen, wie sie die Wasserblätter von 
Limnophila zeigen. 

Schließlich muß noch kurz auf die Blattstellung eingegangen werden. 
Die Folgeblätter von Cabomba stehen spiralig, die hier untersuchten 
Primärblätter jedoch wirtelig dekussiert. Die Verhältnisse bei Cerato- 
phyllum damit vergleichend, schreibt Trott (1933, 8.480): ,,Cerato- 
phyllum erscheint von hier aus als ein zur Dauerform erhobenes und mit 
der Fähigkeit Blüten zu erzeugen begabtes Jugendstadium einer Nym- 
phaecee vom Cabomba-Typ.“ Diese Ansicht wird durch das hier ge- 
wonnene Ergebnis bestätigt, nachdem auch von Ceratophyllum eine 
wirtelig-dekussierte Blattstellung angenommen werden muß. Die Primär- 
blätter von Cabomba und die Blätter von Ceratophyllum zeigen also 
nicht nur in ihrer Gestaltung, sondern auch in ihrer Stellung eine weit- 
gehende Übereinstimmung. 
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TRANSPIRATIONSUNTERSUCHUNGEN BEI PROTEACEEN. 


Von 


TH. SCHMUCKER. 
Mit 7 Textabbildungen (13 Einzelbildern).’ 
(Eingegangen am 14. November 1935.) 


Die Pflanzenphysiologie hat in neuerer Zeit gezeigt, daß der Schluß 
von der Form eines Organs auf seine besondere Leistungsfähigkeit oft 
zu unrichtigen Behauptungen führen kann. Die Leistung und damit 
die ökologische Amplitude einer Sippe wird wesentlich mitbestimmt 
durch Eigenschaften, die man ihr nicht ohne weiteres äußerlich ansehen 
kann. Damit steht in verschärfter Form die Frage nach der morpho- 
logischen Mannigfaltigkeit und ihrer Entstehung wieder vor uns. GOEBEL 
hat sie wiederholt dahin formuliert, daß er sagte, die Formenmannig- 
faltigkeit sei weit größer als es die Anzahl der Bedingungskonstellationen 
fordere, so daß man nicht einfach jede Ausprägung als zweckmäßig 
oder notwendig auffassen müsse. 

Die alte, isoliert stehende Familie der Proteaceen umfaßt, von wenigen 
Ausnahmen abgesehen, nur Sträucher und kleinere Bäume, deren Laub 
mehr oder minder hart und lederig ist. Sie bewohnen ganz überwiegend 
subtropische Gegenden der Südhalbkugel mit nur zeitweise feuchtem 
Klima und Trockenzeiten. Dort aber sind sie in der Vegetation oft 
tonangebend. Gerade wegen dieser Einheitlichkeit fällt die ungeheure 
Formenmannigfaltigkeit innerhalb dieses Rahmens auf. Vom Schuppen-. 
Nadel- und Rollblatt über dorsiventrale und isolaterale Blätter aller 
Größe und Form sind in erstaunlicher Formenfülle alle Übergänge bis 
zu tief gelappten und feinst zerteilten Gebilden, zu stielrunden, sproß- 
artigen Blättern usw. vorhanden. In Australien allein gibt es an 
750 Arten, die sich in Westaustralien häufen, die kleine Kapprovinz 
birgt fast 300 Arten, und diese sind meist auch vegetativ, besonders im 
Blattbau, verschieden. Selbst an einer Pflanze kann die Blattform 
erheblich wechseln, und bei den Diözisten sind die beiden Geschlechter 
auch vegetativ nicht gleich. 

Es wäre eine ungemein reizvolle Aufgabe, den Zusammenklang 
morphologisch-physiologischer Arteigentümlichkeiten mit den Stand- 
ortsbedingungen zu untersuchen und damit genetisch-systematische 
Betrachtungen zu verbinden. Wir müssen uns begnügen, ein Teilproblem 
herauszugreifen, die Transpirationsfähigkeit verschiedener Typen unter 
verschiedenen Bedingungen vergleichend zu messen. Dazu standen 
mehr als 25 Arten im Botanischen Garten Göttingen zur Verfügung. 
Die Frage lautete also: Sind die Transpirationswerte für die verschie- 
denen Typen wirklich so verschieden, sind sie im allgemeinen klein, 
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wie es wohl den Anschein haben könnte, und wie verhalten sich die 
einzelnen Arten unter verschiedenen Bedingungen ? Was den letzteren 
Punkt betrifft, so konnte das umfängliche Programm, wie sich bald 
zeigte, wesentlich eingeschränkt werden, zumal ja die ökologischen Fein- 
heiten doch nur am Standort selbst mit Erfolg bearbeitet werden können. 

Die Messung erfolgte nach der Methode der Schnellwägung abge- 
schnittener kleiner Teile mit Hilfe einer sehr feinen Analysenwaage von 
SARTORIUS mit Schwingungsdämpfung. Die Gewichtsverminderung 
wurde auf 0,1 mg genau durch Fernrohrablesung laufend verfolgt. Die 
Bestimmung der Luftfeuchtigkeit erfolgte mittels eines Aspirations- 
psychrometers, die der Evaporation durch Messung des Gewichtsver- 
lustes eines 3 x 6cm großen Fließpapierstreifens an der Torsionswaage. 
Der Streifen wurde vor jeder Messung neu mit zimmerwarmem Wasser 
getränkt. Die so erhaltenen Werte dürften für unsere Vergleichszwecke 
geeignet sein. Die meisten Arten sind für die Methode gut verwend- 
bar. Meist wurde nicht nur der wichtige Anfangswert der ersten 
Minuten gemessen, sondern die Objekte !/,—1 Stunde beobachtet. In 
manchen Fällen und vorwiegend bei einzelnen Arten zeigten sich auf- 
fallende Schwankungen in der Wasserabgabe, z. B. kurzfristige oder 
länger anhaltende Zunahmen von erheblichem Ausmaß, für die die 
konstant bleibenden Außenbedingungen keine Erklärung geben konnten. 
Auch eigens zu diesem Zwecke durchgeführte Versuche lösten die Frage 
nicht ganz. Wohl zeigte sich, daß besonders einzeine Arten bei bestimm- 
ten physiologischen Stimmungen stark vom Wechsel der Lichtintensität 
beeinflußt werden, offenbar durch das feine Spiel der Spaltöffnungen. 
Aber was gefunden wurde, reichte zur Erklärung nicht aus. Da diese 
Frage abseits lag, so wurde sie nicht weiter verfolgt, und Wägungsreihen 
mit starken Schwankungen, die nicht oft auftraten, wurden ausgeschaltet 
oder mit entsprechender Vorsicht nebenbei mitberücksichtigt. Aber es 
wurde nunmehr auf Konstanz der Außenbedingungen und vor allem 
des Lichts während einer Versuchsreihe ganz besonders geachtet. Nur 
bei hellem, diffusem Licht wurde gearbeitet (Sommer 1935). 

Die Transpirationsgröße ist stets bezogen auf 100 qem Oberfläche 
und 1 Min. 

Als Beispiel für die Einzelergebnisse führen wir Banksia dentata an, 
von welcher vier Meßreihen vorliegen. Die Messung geschah hier wie 
in fast allen anderen Fällen bei einer Temperatur von etwas über 20° 
(die während eines Versuchs bis auf wenige Zehntel konstant blieb) 
und bei mäßiger Luftfeuchtigkeit. Das Ergebnis zweier Versuche 
zeigt Abb. la. Man erkennt den sehr gleichartigen Verlauf der beiden 
Kurven, den schwachen Anstieg, der nach 5 Min. seinen Höhepunkt 
erreicht und den darauf folgenden jähen Abstieg (bis zur 13. Min. wurde 
in 1-Minuten-Intervallen abgelesen, dann nur noch in längeren Zwischen- 
räumen. Hier ist der Durchschnittswert des Intervalls eingesetzt). 
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Nach 13 Min. ist der Gewichtsverlust auf 7,5% des Höchstwertes ge- 
sunken, nach etwa 25 Min. auf 3,7%. 

Das zu dem einen der beiden Versuche (dünn ausgezogen) verwendete 
Blatt war 805 mg schwer. Sein Wassergehalt (44%) betrug 354 mg. 
Zur Zeit des Beginns des Abfalls, also nach 5 Min., waren davon erst 
10,7 = 3,0% abgegeben, zur Zeit 
des fast völligen Stomataschlusses 
(nach 12 Min.) auch nur 21,4 mg = 
6,0%. Würde das Blatt mit der maxi- 
malen Intensität weiter Wasser ab- 
geben, so wäre schon nach 21/, Stun- 
den der Wasservorrat erschöpft, 
während er bei der Größe der End- 
transpiration (ob schon ganz er- 
reicht?) 73,8 Stunden, d. h. über 
| 3 Tage ausreichen würde. Die maxi- 
0 2 % male relative Transpiration betrug 
Abb.1a. T irati hmit Bank- in diesem Versuch 39,6%, also für 
ee hots, tae ein sehr xeromorph gebautes Blatt 
ration in mg je adm. Zwei Einzelversuche. recht viel. Wir kommen darauf 
































zuriick. 
5 Abb.1b bringt das Ergebnis eines 
weiteren Versuchs mit Banksia den- 
# tata. Das Blatt wurde hier nach 
4 4 Min. fiir 2,5 Min. mit Hilfe eines 
Pa à Foenapparates leicht angeblasen (na- 
2 N türlich isotherm). Die Ablesungen 
erfolgten zu Ende der 4. und zu Be- 
Us N ginn der 8. Min. Der Wind steigert 
Le Eee} also unter diesen Verhältnissen die 
5 @ 2 # Wasserabgabe erheblich, und zwar 


Abb. 1b: Ausgezogen: Kurve eines weite- 4 
ren Versuchs, bei dem von Minute 4 bis genau um 100%. Was ohne Wind- 


Minute 6,5 Wind angewandt wurde. Ge- . ” " 
in ay end wirkung zu erwarten wire, das zeigt 
tion als Mittel der Kurven von Abb.1a. die gestrichelte Kurve, die nach 

dem Anfangswert aus dem Mittel 


der beiden Kurven der Abb. la berechnet wurde. 


Vor Darstellung der übrigen Befunde mag eine kurze Übersicht den 
Blattcharakter der verwendeten Arten aufzeigen. 


» Banksia dentata. Blatt verkehrt keilig, etwa 13 x 3,5 cm. Ziemlich derb, 
lederig, aber dünn. Unten dicht weiBfilzig. Stomata nur unterseits. 

Banksia serratifolia. Blatt länglich, stark gezackt, etwa 10 x 0,7 em. Derb 
lederig, unten dicht weißfilzig. Stomata nur unterseits. 

Banksia integrifolia. Blatt verkehrt eikeilig, etwa 6 x 2cm. Sehr derb, dick, 
lederig. Unten dicht weißfilzig. Stomata nur unterseits. 
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Hakea Viktoria. Blatt eilänglich, etwa 10 x 4 cm, uneben, teilweise fast 
Profilstellung. Sehr hart und lederig, blaugrün, kaum behaart. Isolateral. Sto- 
mata beiderseits, tief versenkt und geschützt. 

Hakea laurina. Blatt verkehrt eilänglich, etwa 11 x 3 cm. Ziemlich derb, 
lederig, kaum behaart. Isolateral. Stomata beiderseits, tief versenkt. 

Hakea oleifolia. Blatt länglich, etwa 4 x 0,7cm. Derb. Ziemlich isolateral. 
Stomata beiderseits, versenkt. 

Stenocarpus salignus. Blatt schmal elliptisch, etwa 9 x 1,5cm. Lederig, aber 
ziemlich dünn, glänzend, kahl. Stomata nur unterseits. 

Stenocarpus? spec. Blatt kleiner, weniger derb. Sonst wie voriges. 

Leucadendron argenteum. Blatt länglich, etwa 5 x lem. Ziemlich weich und 
zart, beiderseits dicht seidig behaart. Isolateral, meist Profilstellung. Stomata 
beiderseits. 

Leucadendron Lewisanus. Blatt verkehrt eikeilig, klein, etwa 1 x 0,3 em. 
Ziemlich zart, beiderseits grauhaarig. Isolateral. Stomata beiderseits. 

Grevillea bipinnatifida. Blatt tief gelappt, etwa 10 x 5 cm (auch größer). 
Sehr derb und hart, ziemlich dick, blaugrün, kahl. Stomata nur unterseits. 

Grevillea Hilli Blatt in schmale Lappen zerteilt, sehr groB. Derb unc. 
lederig. Unten filzig. Stomata nur unterseits. 

Hakea suaveolens. Blätter locker gefiedert. Fiedern fast stielrund, fast kahl, 
etwa 3 x 0,12 cm. Ziemlich isolateral. i 

Hakea cyclocarpa. Blatt ahnlich, aber meist mit wenigen oder ohne Fieder- 
strahlen, etwa 7 x 0,12 cm. Hart und derb, mäßig behaart. Isolateral. 

Hakea subulata. Ähnlich, etwa 4 x 0,1cm. Fast kahl. 

Hakea gibbosa. Blatt einfach, stielrund, etwa 6 x 0,1 cm. Ganz locker behaart, 
nicht so hart. 

Hakea tuberculata. Blatt keilig, etwa 2 x 0,8 cm. Derb, lederig, kahl. Iso- 
lateral. Stomata beiderseits. 

Grevillea sulfurea. Nadelartige Rollblätter, etwa 1,5 mm breit. Ziemlich derb. 
unterseits ganz schwach behaart. Stomata nur unterseits. 

Protea plumosa. Blatt weich, nadelartig, etwa 1,5 x 0,2 cm. Querschnitt 
halbrund, abgeflacht, oberseits etwas konkav. Unterseits locker langhaarig. 
Stomata auch oberseits. 

Grevillea Preissei. Blatt sehr fein in schmale Abschnitte geteilt, mäßig derb. 
Fiederchen etwa 1 x 0,05cm. Stomata nur unterseits. 

Grevillea robusta. Blatt sehr groß, doppelt gefiedert. Endabschnitte etwa 
2,5 x 0,5cm. Ziemlich derb, lederig, kahl. Stomata nur unterseits. 

Dryandra mucronulata. Schmal lanzettlich, etwa 12 x lem. Sehr tief 
kammartig gefiedert. Fiedern etwa 1—2 mm breit, am Rande etwas eingerollt. 
Sehr derb, lederig, oberseits stark glänzend. Unten dicht weiBfilzig. Stomata 
nur unterseits. 


Die Ergebnisse der Transpirationsversuche seien nur auszugsweise 
in Form zweier Tabellen mitgeteilt (Tabelle 1 und 2). Dazu ist zu be- 
merken, daß es wesentlich darauf ankam, den Höchstwert der Transpi- 
ration unter den gegebenen Verhältnissen zu ermitteln. Es wurde 
deshalb von den Meßreihen für eine Art nur eine einzige im allgemeinen 
aufgenommen, und zwar die, bei der sich die stärkste Flächentranspi- 
ration ergeben hatte. Es schien zunächst, als ob auch bei einer Art 
große Unterschiede bestünden, noch größere zwischen den verschiedenen 
Arten. Aber es ergab sich bald, daß ungewöhnlich niedrige Werte ein- 
fach auf ganz geringem Austrocknen der Topfballen beruhten. Sorgte 
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Tabelle 1. Transpirationswerte für verschiedene Proteaceen. 


Spalte 2: Ungefähre Größe des Blattes. Spalte 3 und 4: Temperatur bzw. 
Psychrometerdifferenz. Spalte 5 und 6: Wasserabgabe der transpirierenden Fläche, 
absolut und relativ. Spalte 7 und 8: Desgl., aber der niedrigste Endwert. Die 
Prozentzahlen beziehen sich auf den (maximalen) Anfangswert. Spalte 9 und 10: 
Wasserabgabe im Wind. Absolut und in Prozenten des Anfangswerts in ruhender 
Luft. Die isolateralen Arten sind durch Fettdruck der Zahlen in Spalte 6 hervor- 
gehoben. 






































Wasser-Abgabe 
Größe = lar max. min. Wind 
dm! dm! dm? 
cm min. * min. % min. ” 
Banksia dentata . . | 13x3,5 | 23,3] 5,1 | 9,4| 52 | 0,39 | 4,2 
21,5] 5,3 | 10,2 | 64 | 0,38 3,7 | 20,4 | 200 
Banksia serratifolia | 10x0,7 | 24,3] 5,7 | 5,5| 24 (4,8)| 146 
Banksia integrifolia 6x2 22,01 6,2 | 4,9| 25 | 0,36 | 7,4 | 6,9 | 141 
Hakea Viktoria . . | 10x4 21,6 | 5,8 | 4,2| 21 
Hakea laurina . . | 11x3 21,8] 5,6 | 3,6| 22 
Hakea oleifolia . . | 4x0,7 | 20,9 | 6,3 | 4,0 | 30 | (0,84) | (12,3) 
Stenocarpus salignus | 9x1,5 | 22,2] 6,2 | 5,1] 26 |(0,35)| (6,7) 
Stenocarpus? spec. . 6x1,5 122,41 5,4 | 11,7 | 65 | 0,41 3,5 
Leucadendron argen- 
Ste Jde sett 5x1 21,6| 6,0 | 6,8| 87 14,0 | 205 
Leucadendron Lewi- 
EEE > roll > 1x0,3 120,0] 4,6 | 5,8| 42 9,2 | 160 
Grevillea bipinnatifida) (9x5) 21,6 | 5,1 8,3 | 54 |(1,0) |(12,0) 
Grevillea Hilliana . |(15x8) |22,4| 5,4 | 4,7| 26 








man dafür, daß diese nur einigermaßen feucht waren, so verschwanden 
die Unterschiede für eine Art so weitgehend, daß eine Meßreihe für alle 
übrigen als Vertreter ausreichte, um das, worauf es ankommt, zu zeigen. 
Ebenso bewiesen dann Arten, die zunächst auffallend kleine Werte 
ergeben hatten, daß auch sie imstande sind, recht viel Wasser abzugeben. 
Die relative Feuchtigkeit während der Versuche betrug 50—65%. 
Den niedrigsten Wert sowohl der relativen wie der absoluten Flächen- 
transpiration weist Protea plumosa auf, die habituell von allen anderen 
Versuchsarten abweicht und einer weichblättrigen Erica gleicht. Ob 
hier der mögliche Höchstwert wirklich ganz erreicht ist, steht dahin; 
jedenfalls wurde kein höherer gefunden, oft genug hingegen niedrigere. 
Als nächste Gruppe folgt jene mit derben, großen, unten filzigen, dorsi- 
ventralen Lederblättern (Banksia serratifolia und integrifolia, Grevillea 
Hilliana) mit relativen Werten von 24—26%, denen sich die isolate- 
ralen, aber flachblättrigen Hakea-Arten anschließen (Hakea Viktoria, 
laurina, oleifolia und tuberculata), die sehr derbe, aber fast kahle Leder- 
blätter besitzen. Deren verhältnismäßig niedrige relative Flächentranspi- 
ration von 21—30% verwundert nach dem äußeren Anschein nicht. 
Es ist aber wohl zu beachten, daß bei diesen isolateralen Blättern, die 
auf beiden Seiten Spaltöffnungen führen, die wasserabgebende Fläche 
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Tabelle 2. Transpirationswerte für verschiedene Proteaceen. 
Erklärung wie bei Tabelle 1. 















































Wasser-Abgabe 
Größe 7 AT max. min. Wind 
dm? dm? dm* 
cm min. % min. er min. * 

Hakea suaveolens 19,6 | 4,4 | 4,3) 33 0,89 | 20,8 | 6,3 | 145 
Hakea cyclocarpa . 20,8 | 4,8 | 5,6 | 39 0,50 8,9 | 7,9 | 141 
Hakea subulata. . . 20,0 | 4,6 | 4,8 | 35 
Hakea gibbosa . . . 21,6 | 5,1 | 5,3 | 34 0,36 6,8 | 7,8 | 148 
Hakea tuberculata . (2X0,8)| 23,0 | 5,1 | 4,3 | 24 0,19 4,4 
Grevillea sulfurea . | 1,5X0,1 | 22,2] 6,2 | 8,1 | 41,1 | 0,97 | 12,0 | 10,5 | 130 
Protea plumosa . . 1X0,1 | 20,7 | 5,7 | 2,3 | 14 0,14 5,8 | 3,5 | 151 
Grevillea Preissei . 20,0 | 4,6 | 13,3 | 97 21,1 | 159 
Grevillea robusta . . 20,0 | 4,6 | 7,6 | 56 10,9 | 143 
Dryandra mucronu- 

Geer ON, DR (12x1) | 22,2] 6,2 | 16,6 | 84 0,16 1,0 

20,0 | 4,6 | 12,5 | 92 19,2 | 155 


doppelt so groB ist und damit auch die effektive Wasserdampfabgabe. 
Stenocarpus salignus mit kahlen, etwas glänzenden, dorsiventralen 
Lederblättern erreicht ähnliche Höchstwerte. 

Als nächste Gruppe kommt die der stielrund-blättrigen Hakea- 
Arten (Hakea suaveolens, cyclocarpa, subulata und gibbosa) mit Werten 
von 33—39%. Sie beweisen, daß auch diese sukkulenten Formen, deren 
Spaltöffnungen wie bei den meisten Hakea-Arten versenkt und gut 
geschützt sind, recht beträchtliche Wassermengen pro Oberflächen- 
einheit verausgaben können. Nur wenig mehr geben die ganz anders 
gebauten, ziemlich weichen, aber dicht behaarten Blätter der Leuca- 
dendron-Arten ab (37—42%), die ihrerseits von den Rollblättern von 
Grevillea sulfurea im Durchschnitt etwas übertroffen werden (41%). 

Bei allen vorgenannten Arten ist die Flächentranspiration zwar 
zum Teil hoch, aber doch absolut nicht auffallend groß. Bei den folgenden 
ist das jedoch der Fall. Schon die ziemlich dünnen, großen, gefiederten 
Lederblätter von Grevillea bipinnatifida und robusta bringen es bereits 
auf 54 bzw. 56%, die dünnen, aber sehr harten, unten noch dazu dicht 
weißfilzigen von Banksia dentata auf 64%, wie ähnlich auch das kahle, 
nicht sukkulente Lederblatt von Stenocarpus ? spec. Die erstaunlichen 
Zahlen von mehr als 90% erreichen die in ganz feine Zipfel aufgelôsten 
Blätter von Grevillea Preissei und die überaus derben, kammartig ge- 
fiederten, unterseits weiBfilzigen von Dryandra. 

Aus allem geht hervor, daß aus dem Habitus des Blattes kein sicherer 
Schluß auf die wahrscheinliche Flächentranspiration gezogen werden 
kann. Ein in neuerer Zeit oftmals bei verschiedensten Gruppen erhobener 
Befund findet auch hier seine Bestätigung. Ferner zeigt die Tabelle, 
wie stark die Wasserabgabe durch Spaltenschluß herabgesetzt werden 
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kann, meist auf wenige Prozent des Héchstwertes. Wo hier größere 
Zahlen zu finden sind, dürften sie noch nicht den Endwerten entsprechen, 
deren langsamer Eintritt aus technischen Gründen nicht abgewartet 
werden konnte. Allerdings blieb bei Leucadendron ein nach 15 Min. 
erreichter Wert von 25% des ursprünglichen für weitere 25 Min. so gut 
wie konstant. In den meisten übrigen Fällen dürfte die Flächentranspi- 
ration unter 0,4 mg je Quadratdezimeter und Minute sinken. 

Aus den Ergebnissen über Windwirkung läßt sich im allgemeinen 
nur schließen, daß unter den Versuchsbedingungen eine erhebliche 
Erhöhung der Wasserabgabe in allen Fällen eintritt. Die Bewindung 
konnte nie länger als wenige Minuten aufrechterhalten werden, da ja 
ohne diese die Transpiration eines Blattes an der Waage nach kurzer 
Zeit abfällt (vgl. später), infolgedessen nach Bestimmung der Anfangs- 
transpiration nach den Erfahrungen an bereits geprüften Blättern nur 
kurze Zeit zur Verfügung stand. Daher sollen diese Befunde über Wind- 
einfluß nicht verallgemeinert werden, insbesondere nicht für ökologische 
Zwecke. Trotzdem sind sie von gewissem Belang. Am geringsten 
wirkt der Wind bei den Rollblättern von Grevillea sulfurea ein, wo die 
Steigerung nur 30% beträgt. Dann folgen die stielrund-blättrigen Arten, 
wo sie schon 48% erreichen kann. Vielleicht am auffallendsten ist, daß 
bei den verschiedensten Typen die Unterschiede nicht allzu groß sind. 
Die Steigerung schwankt zwischen 41 und 60%. Aber bei zwei Arten 
mit ziemlich großen, dicht behaarten Blättern (Banksia dentata und 
Leucadendron argenteum) wird im Wind die doppelte Menge abgegeben 
als bei Luftruhe. 

Ökologisch wichtig ist nun nicht nur der absolute Betrag der Flächen- 
transpiration, bezogen auf transpirierende Fläche — eine mehr ,,physio- 
logisch“ interessante Größe —, sondern auch die Wasserabgabe, gemessen 
am Wasservorrat eines Blattes. Hierüber gibt die Tabelle 3 Aufschluß. 
die die gleichen Versuchsreihen enthält wie die beiden anderen Tabellen, 
Man erkennt aus der letzten Spalte mit einem Blick, daß in dieser Be- 
ziehung die mögliche Wasserabgabe fast durchweg recht groß ist. Denn 
selbst wenn man, wie in der Tabelle auf Frischgewicht, nicht auf den 
Wassergehalt selbst bezieht, so würde meist in wenigen Stunden soviel 
Wasser abgegeben werden wie das ganze Blatt wiegt — wenn eben die 
Transpiration nicht abgebremst würde. Bezieht man auf den Wasser- 
gehalt selbst, so wären die Zahlen der letzten Spalte ungefähr zu hal- 
bieren, da nach eigenen Messungen das Trockengewicht der Blätter 
usw. von 50% nicht allzu weit entfernt liegt. 

Nebenbei sei erwähnt, daß die Werte der Tabelle für eine Art alle 
selbständig aus den Messungsergebnissen berechnet wurden, nicht, 
wie das zum Teil möglich gewesen wäre, aus schon in der Tabelle vor- 
handenen Werten. Deshalb und wegen der gekürzten Angabe der Zahlen 
ergeben sich scheinbar kleine, rein rechnerische Unstimmigkeiten. 
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Tabelle 3. Relative Wasserabgabe von Proteaceen. 












































Flächengewicht a 

Wasser. Rela- je 1 dm? ale. Bi. as Wasser- 

labgabe| „tive — entwick-le 1 Min.| vorrat 

Name dm? — spirie-| Ober- lung in % würde 

pira- dm? des reichen 

min | tion — —_ — | Frisch- [Stunden 

fläche r gowichte 

Banksia dentata . . . . | 10,2 64 3,18 | 3,18 0,62 0,32 5,2 
Banksia dentata . . . . 3,07 | 3,07 0,64 0,27 6,2 
Banksia dentata . . . . 3,10 | 3,10 0,62 0,24 TR 
Banksia serratifolia 5,5 | 24 3,84 | 3,84 0,52 0,14 11,9 
Banksia integrifolia 4,9 | 25 4,52 | 4,52 0,44 0,11 15,5 
Hakea Viktoria . . . . 4,2 | 21 2,23 | 4,47 0,45 0,19 8,9 
Hakea laurina 3,6 | 22 1,71 | 3,42 0,59 0,21 7,9 
Hakea oleifolia d 4,0 | 30 2,47 | 4,94 0,41 0,16 10,2 
Stenocarpus salignus . . 5,1 26 3,84 | 3,84 0,52 0,13 12,5 
ron argenteum 6,8 | 37 1,58 | 3,17 0,63 0,43 3,9 
Leucadendron argenteum 6,5 1,46 | 2,92 0,68 0,44 3,8 
Leucadendron Lewisanus 5,8 | 42 2,00 | 4,00 0,50 0,29 5,8 
Grevilles bipinnatifida . 8,3 | 54 3,05 | 3,05 0,66 0,27 6,1 
Grevillea Hilliana . . . 4,7 | 26 4,36 | 4,36 0,46 0,11 15,3 
Hakea suaveolens 4,3 | 33 3,14 — 0,32 0,14 12,1 
Hakea cyclocarpa 5,6 39 3,65 = 0,27 0,15 10,8 
Hakea gibbosa “aia the 5,3 | 34 2,69 -- 0,36 0,20 8,5 
Hakea tuberculata . . . 4,3 | 24 2,47 | 4,93 0,45 0,17 9,6 
Grevillea sulfurea 8,1 41 3,23 | (0,92)2] 1,054 | 0,25 6,7 
Protea plumosa . . . . 2,3 14 1,80 | 1,80 0,56 0,26 6,2 
Grevillea Preissei ~ 13,3 | 97 4,13 | (0,89)2] 1,131 | 0,32 5,1 
Grevillea robusta. . . . 7,6 | 56 | 2,19 | 0,35 0,91 0,35 4,8 
Dryandra mucronulata . | 16,6 | 84 5,49 | 5,493 | 0,36 0,30 5,5 
Dryandra mucronulata . | 12,5 | 92 | 4,88 | 4,88? | 0,41 0,26 6,5 


1 Wert nach anderen Zweig gesondert bestimmt. — ? Gesamtoberfläche. — 
3 Annähernd! Wert zu klein! 


Die Zahlen fiir die Oberflachenentwicklung weisen nach, daB ein Teil 
dieser derben Lederblatter recht diinn ist. Z. B. entspricht einem Blatt 
von der Dicke 0,33 mm und dem spezifischen Gewichte 1 ein Wert von 
0,6. Das trifft alles bei Banksia dentata recht genau zu. Die Werte fiir 
Hakea cyclocarpa stimmen weitgehend mit den rechnerischen fiir einen 
Zylinder von 0,75mm Radius iiberein (3,75 rechnerisch gegen 3,65). 
Die Oberflächenentwicklung der meisten der untersuchten Arten hält 
sich also zwischen jener einer Platte von 0,3 mm Dicke und eines Zylinders 
von 0,75 mm Radius. Das Blatt von Grevillea robusta ist etwas dünner. 
Aber es mußte zum Versuch ein recht kleines Blatt verwendet werden. 
Wesentlich größere Oberflächenentwicklung besitzen nur Grevillea 
Preissei mit ihren sehr fein zerteilten Blättern und Grevillea sulfurea 
mit ihren Rollblättern. Das ist leicht verständlich. Bei ersterer kommt 
die relative Oberflächenvergrößerung kleiner Gebilde (dicke, sehr schmale 
Blattzipfel!) in Betracht wie die Verlängerung der Umrißlinien des 
Querschnitts infolge zweier tiefer Rinnen an der Unterseite. Letzterer 
Umstand vor allem erhöht den Wert für die andere Art. 
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Von ökologischem Interesse ist der Vergleich zwischen dem Betrage 
der Flächentranspiration und den Werten der Tabelle 3. Wir führen 
die Arten wieder in der gleichen Reihenfolge an wie vorher. Protea 
plumosa gibt, gemessen an ihrem Wasservorrat, trotz der kleinen Flächen- 
transpiration recht viel Wasser ab und verliert damit sofort ihre Extrem- 
stellung in der Reihe. Man könnte geradezu sagen, sie könne sich bei 
ihrem geringen Vorrat an Wasser und der großen transpirierenden Ober- 
fläche keine stärkere Flächentranspiration leisten, ohne in Gefahr zu 
kommen. Tatsächlich sind die Spaltöffnungen wenig zahlreich (Abb. 2). 
Die Arten mit dicken, einfachen, dorsiventralen Lederblättern (Ober- 
flächenentwicklung unter 0,52) ha- 
ben relativ geringe Wasserabgabe, 
und sie allein würden mit ihrem 
Wasservorrat mehr als 12,1 (bzw. 
etwa 6) Stunden ausreichen. Wir 
bezeichnen diese Größe im folgen- 
den als ,,Stundenwert‘. Die Arten 
mit dünneren, sonst ähnlichen 
Blättern (Oberflächenentwicklung 
0,62—0,66 bzw. 0,91) weisen sämt- 
lich eine größere Flächentranspira- 
tion auf; die Werte für die relative 
aS 7 qe: rm no Transpiration sind annähernd dop- 

pelt so hoch. Daher wäre aus zwei 
Gründen ihr Wasservorrat früher erschöpft als bei der vorigen Gruppe. 
Wenn man dieses Ergebnis verallgemeinern dürfte, so wäre bei den 
Proteaceen mit verhältnismäßig großen, einfachen, dorsiventralen Blättern 
die maximale Wasserabgabeleistung eng mit der Blattdicke verbunden: 
Dünnere Blätter können höhere Flächentranspiration erzielen als dickere, 
was auch einleuchtend erscheint. 

Bei den isolateralen, aber flächenhaften Hakea-Blättern, die von 
beiden Seiten durchlüftet werden, gilt diese Beziehung nicht mehr. 
Ihre im allgemeinen niedrige Flächentranspiration wird ökologisch 
ausgeglichen durch die große wasserabgebende Fläche, so daß doch 
mittlere Stundenwerte von 7,9—10,2 gelten. Die stielrundblättrigen 
Hakea-Arten können sich eine höhere Flächentranspiration erlauben, 
ohne zu niedrigeren Stundenwerten zu kommen, weil ihre Oberflächen- 
entwicklung gering ist. Beide Eigenschaften kompensieren sich. Bei 
den Leucadendron-Arten aber kommt zu hoher Flächentranspiration 
starke Oberflächenentwicklung dazu, und deshalb sind hier die Stunden- 
werte am niedrigsten von allen. 

Es ist beachtenswert, daß bei den drei Arten, deren Transpirations- 
apparate am meisten abweichen, die Stundenwerte keineswegs aus 
der Reihe fallen, sondern im Gegenteil durchaus dem Mittel genähert 
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liegen, meist etwas kleiner sind. Bei den Rollblättern von Grevillea 
sulfurea wird die Wirkung der sehr großen Oberfläche ausgeglichen durch 


geringe Größe der transpirierenden 
Fläche, die aber je Einheit ziemlich 
viel abgibt. Denkt man sich dies 
Verhalten ins Extrem gesteigert, so 
gelangt man zu Grevillea Preisses: 


Sehr hohe Oberflächenentwicklung, 
außerordentlich kleine transpirierende () 


Bezirke, aber ganz ungewöhnlich hohe ÿ © 
Flächentranspiration. Bei Dryandra 
gestattet das hohe Flächengewicht 
bzw. die niedere Oberflächenentwick- 9 

lung die intensive Wasserabgabe. 

Man sieht also, daß auch, bezogen 
auf den Wassergehalt, die Wasser- 
abgabe der verschiedenen Typen nicht : 
allzu verschieden ist, und daß immer 
die eine Eigenheit in ihrer Wirkung bp. 3. Hakea cyclocarpa. Epidermis 
von einer anderen mehr oder minder eke aes ee ee rien 
ausgeglichen wird. 

Die Größe der Wasserdampfabgabe der transpirierenden Fläche ist 
sicherlich nicht allein von deren grob morphologischem Bau abhängig. 
Wohl mag die geringe Flächen- 
transpiration. von Protea plu- 
mosa mit der geringen Zahl 
und Kleinheit der Stomata im 
Zusammenhang stehen. Aber 
schon dierundblättrigen Hakea- 
Arten mit ihren tief versenkten 
Spaltöffnungen in nicht großer 
Zahl können auffallend stark 
transpirieren. Ganz gegen die 
Erwartung nach der früher üb- 
lichen Denkweise verstößt be- 
reits Banksiadentata. Ein hartes 
Lederblatt mit sehr gut ent- 
wickelter Epidermis und Kuti- 
kula, dicht weißfilziger transpi- 
rierender Unterseite gibt bei keineswegs extremen Bedingungen je dm und 
Min. 10,2mg Wasser ab, entsprechend 64% ! Die kutikuläre Transpiration 
spielt nach Ausweis des Versuchs nur eine untergeordnete Rolle, worauf 
auch der morphologische Anschein hinweist. Aber das so ,,xeromorphe“ 
Blatt besitzt im Schwammgewebe der Unterseite sehr lockeren Bau 








Abb. 4. Blattquerschnitt von Banksia dentata. 








Abb.5. Spaltöffnungen von 
Banksia dentata. 1 cm = 1504. 
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und damit eine groBe innere Oberfläche (Abb. 4). Kommt dazu ein 
leistungsfähiger Spaltöffnungsapparat, so wird die hohe Flächentranspi- 


ration verständlich. Tatsächlich sind die 
Stomata etwas emporgehoben und vor 
allem ganz außerordentlich dicht ge- 
drängt und groß (vgl. Abb.5). Nur die 
geringe Hemmung durch das dichte Haar- 
kleid überrascht. Bei diesem Blatt fin- 
den wir also ,,hygromorphe“ und ,,xero- 
morphe“ Eigenarten ‘gewissermaßen ver- 
eint. Damit wird einmal die Möglichkeit 
der hohen Wasserabgabe, zum andern die 
Fähigkeit, sie fast ganz still zu legen. 
verständlich. Das Haarkleid schützt auch 


nicht gegen die transpirationssteigernde Wirkung des Windes. Ja viel- 
leicht ist dieser hier besonders wirksam, weil er die stark dampfgesättigte 





Luft aus dem Haar- 

































pelz hinaustreibt. Bei 
Dryandra finden wir 
alles wieder, aber in ge- 
steigerter Ausprägung 
(Abb. 6). Bei Grevillea 
Preissei fehlt die Be- 
haarung, die Stomata 
liegen in tiefen Rinnen 
an der Blattunterseite. 
Die Größe der transpi- 
rierenden Fläche ist hier 
wie bei Dryandra nicht 
leicht genau zu bestim- 
men. Es scheint, daß 
bei Grevillea die gestei- 
gerte Flächentranspi- 
ration kleiner Flächen, 
die in der Theorie der 
Spaltöffnungen die ent- 
scheidende Rolle spielt. 
schon für die Wasser- 
abgabe der sehr schma- 








Abb. 6. Blattquerschnitt von Dryandra mucronulata. 


‘len transpirierenden Flächen zur Erklärung mit herangezogen werden 
muß. Sonst wäre ein derartiger Wert der Flächentranspiration nicht recht 
verständlich. Aber vielleicht kommt hier die kutikuläre Wasserabgabe 
stärker zur Geltung. Es wurden gelegentlich Wasserverluste festgestellt, 
die jene der Flächeneinheit des feuchten Fließpapiers sogar etwas 
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übertrafen (wenn auf die mit Spaltöffnungen versehene Fläche allein 
bezogen), und außerdem wurden nie sehr niedrige Werte erzielt. Auf alle 
Fälle ist die relative Transpiration der mit Spaltöffnungen versehenen 
Fläche ungewöhnlich hoch. 

Auf die Eigenheiten des Transpirationsrückgangs während der 
Wägeversuche sei mit wenigen Worten hingewiesen. Sie können immer- 
hin ein Bild geben, wie rasch und stark bei eintretendem Wassermangel 
die Spaltöffnungen bei jeder Art sich schließen und die Wasserabgabe 
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Abb. 7. Abfall der Transpiration. 


eingeschrankt wird. Eintrittszeit und AusmaB des Abfalls hangen natiir- 
lich von der jeweiligen, Hydratur des Blattes ab. Da aber stets nach 
guter Wasserversorgung gearbeitet wurde und eine Art stets Kurven 
von ähnlichem Charakter ergab, so haben diese mehr als rein zufällige 
Bedeutung. Welkerscheinungen traten wie gesagt nie ein. Nur die 
Blätter von Grevillea sulfurea rollten sich nach einiger Zeit stärker ein. 

Wie die Kurven der Abb. 7 zeigen, schränken die meisten Arten die 
Abgabe schon nach etwa 10 Min. stark ein. Nimmt man an, daß im 
Durchschnitt das verfügbare Wasser in 3 Stunden aufgebraucht wäre, 
so würde der Spaltenverschluß nach einem Wasserverlust von 5,5% 
einsetzen. In den meisten Fällen erfolgt der Abfall erst sehr rasch auf 
die Hälfte bis ein Viertel des ursprünglichen Betrags, um sich dann 
langsamer dem Endwert zu nähern. Bei Banksia integrifolia (nicht 
gezeichnet), jener Form mit überhaupt geringster relativer Wasser- 
abgabe, beginnt der Abfall erst nach 20 Min. und verläuft gleichmäßig. 
Noch nach 45 Min. werden 25% des Anfangsbetrages abgegeben. Steno- 
carpus fällt dadurch auf, daß die Wasserabgabe spät, aber ganz außer- 
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ordentlich rasch eingeschränkt wird. Bemerkenswert ist ferner, daß 
die bezüglich der Wasserabgabe nicht günstig gestellte Grevillea robusta 
erst spät und nicht sehr rasch ,,bremst“, ebenso daß Leucadendron das 
zwar bald und stark tut, aber noch lange eine ziemlich hohe Ausgabe 
beibehält. 

Ungewöhnlich verhielt sich im Versuch @revillea bipinnatifolia, wo 
meist (wie bei anderen Arten gelegentlich und in viel kleinerem Betrag) 
nach etwa 6 Min. ein starker Anstieg auf mehr als das Doppelte erfolgte, 
worauf ungefähr 12 Min. später ein rascher Abfall einsetzte. Die Ur- 
sachen davon wurden nicht klar erkannt. 

Überblickt man nach diesen Ergebnissen das Verhalten der Pro- 
teaceen, so läßt sich die eingangs gestellte Frage beantworten. Der 
ungeheuren morphologischen Mannigfaltigkeit entspricht, wenigstens 
soweit Versuche dieser Art Aufschluß geben können, keine außerordent- 
liche Verschiedenheit der Funktion. Es ist kaum zu bezweifeln, daß 
Ähnliches auch für das Leben am natürlichen Standort gilt, mögen sich 
vielleicht auch dort einzelne „Ökologismen‘ erkennen lassen. Wesent- 
lich ist, daß Proteaceen aller untersuchten Typen bei genügender Wasser- 
versorgung trotz ihres xeromorphen Gepräges recht viel, manchmal 
ungewöhnlich viel Wasserdampf abgeben können. Sobald aber die 
Spaltöffnungen sich schließen — und das geschieht recht bald mit ab- 
nehmender Hydratur —, verlieren sie nur noch wenig, oft außerordent- 
lich wenig Wasser. Wichtiger als alle übrigen Eigenheiten des Baues 
erscheinen die Undurchgängigkeit der Epidermis und eine physiologische 
Eigenschaft, die allen Typen gemeinsam ist, wenn auch in verschiedenem 
Ausmaß: der frühe und wirksame Verschluß der Stomata. 

Es ist hier nicht nötig, auf das Schrifttum im einzelnen einzugehen. 
Die gefundenen Zahlen haben ihren Hauptwert durch die Vergleichbar- 
keit infolge der einheitlichen Versuchsbedingungen. Es scheint auch 
nicht viele hier verwertbare Angaben über Proteaceen zu geben. CANNON, 
der die Transpirationskraft südafrikanischer Pflanzen am Standort 
mit Hilfe der Kobaltpapiermethode untersuchte, fand weitaus den 
höchsten Wert bei Protea neriifolia. Wırson maß die Transpiration 
australischer Pflanzen, insbesondere sklerophyller Arten, vor allem 
von Acacien und Excalypten. Er fand zahlreiche Spaltöffnungen und 
starke Wasserabgabe. Er betont auch die rasche und wirksame Um- 
stellung mit Veränderung der Außenfaktoren. Mithin verhalten sich 
diese morphologisch so verschiedenen, aber ökologisch ähnlichen Formen 
auch bezüglich der Wasserabgabe ähnlich wie die Proteaceen. 

‘ Daß deren Verhalten unter den klimatischen Verhältnissen der 
Heimatländer zweckmäßig ist, bedarf keiner Erläuterung. Sehr viel 
schwerer ist es, sich Gedanken über die phylogenetische Herkunft der 
ungewöhnlichen Mannigfaltigkeit zu machen. Man ist heute nicht mehr 
geneigt, jede einzelne Ausbildung als ganz besonders zweckmäßig für 
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eine bestimmte Lebenslage aufzufassen, als speziell „angepaßt“. Wir 
wissen, daß dort, wo die Formenfülle innerhalb einzelner Gruppen be- 
sonders groß ist, oft eigenartige Verhältnisse bei der Fortpflanzung 
das bedingen, z. B. leichte Bastardierung, begleitet von häufiger Apo- 
gamie. Die Proteaceen sind in dieser Beziehung wenig untersucht. 
ENGLER schreibt, da die meisten Proteaceen durch Insekten bestäubt 
würden, sei es nicht verwunderlich, daß häufig reichblütige Stände nur 
wenig Früchte trügen. Aber so einfach liegen die Dinge gewiß nicht. 
Der Pollen der Proteaceen unserer Gärten keimt nach eigenen Versuchen 
meist sehr schlecht oder gar nicht in künstlichen Medien, aber auch 
nicht im eigenen Narbensekret. Trotzdem kann er äußerlich recht gut 
aussehen. Fruchtansatz ist bei uns trotz reichlicher Blütenbildung 
selten. Lawson gibt an, daß auch in der australischen Heimat die 
Proteaceen zwar sehr reichlich blühen, aber recht schlecht ansetzen. 
Der Pollen sei meist zu über 50%, oft zum allergrößten Teil steril. Er 
glaubt, daß die Formenfülle, die sich auch in dem Auftreten von Klein- 
arten äußert, auf Bastardierung und Selektion beruhe, wobei die geo- 
graphische Isolierung eine Rolle spielt. Ist diese Ansicht auch noch 
unvollkommen und vermag sie nicht ganz zu befriedigen, so gibt sie 
doch wenigstens Anhaltspunkte. Jedenfalls ist zu bedenken, daß auch 
bei den Acacia- und ÆEucalyptus-Arten, sowie bei den Myrtaceen und 
Ericaceen ein ähnlicher Sippenreichtum vorkommt, was die Mannig- 
faltigkeit der Ökotypen anbetrifft, auch bei den Beuteltieren. 


Zusammenfassung. 

1. Untersucht wird die Wasserabgabe von 22 Arten aus der Familie 
der Proteaceen, wobei vor allem auf den Höchstbetrag der Transpiration 
geachtet wird. Die untersuchten Arten gehören den verschiedensten 
morphologischen Typen an. 

2. Trotz des xeromorphen Gepräges sind alle Arten imstande, viel 
Wasser in der Zeiteinheit abzugeben, manche sogar ganz ungewöhnlich viel. 

3. Entscheidend für den Wasserhaushalt ist die außerordentliche 
Regulationsfähigkeit der Wasserabgabe infolge der geringen kutikulären 
Transpiration und der hohen Leistungsfähigkeit der Spaltöffnungen. 

4. Schon nach geringen Wasserverlusten werden die Spaltöffnungen 
fast völlig geschlossen. 

5. Insofern verhalten sich alle Typen einheitlich und ähnlich wie viele 
andere Xerophyten. 
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KOPULATION VON SCHWESTERZELLEN BEI CLOSTERIUM 
ACEROSUM (SCHRANK) EHRENBERG. 
Von 


H. WENDEROTH. 
(Marburg a.L.) 


Mit 2 Textabbildungen (6 Einzelbildern). 
(Eingegangen am 7. Oktober 1935.) 


Mitte Mai 1935 beobachtete ich in einer Rohkultur von Closterium 
acerosum lebhafte Zellteilungen sowie junge Zygoten. Die Algen waren 
am 28.4.35 in der Umgebung von Marburg/Lahn gesammelt worden. 
Die Bestimmung erfolgte nach dem Handbuch von West (1904). 

Die vegetativen Teilungen beginnen ebenso wie bei Closterium Ehren- 
bergii und moniliferum (LUTMAN 1911) in den Abend- und frühen Nacht- 
stunden (LAPORTE 1931, S. 62). Nur ganz ausnahmsweise habe ich bei 
Tage ein sich teilendes Closterium gefunden. Die Zeit zwischen der 
Querwandbildung und der Erreichung der Größe der Mutterzelle beträgt 
etwa 5—6 Stunden. 

Verschiedene Untersucher haben mehr oder weniger bestimmt die 
Vermutung ausgesprochen, daß bei einigen einzelligen Desmidiaceen Kopu- 
lation von Schwesterzellen vorkommt (zusammengestellt bei KNiEr 
1928). Doch ist der Beweis dafür nach KNIEP nur einmal erbracht 
worden, nämlich für Cosmarium bioculatum durch NIEUWLAND (1909). 
Da ich bei Closterium acerosum bald den Eindruck bekam, daß die soeben 
gebildeten Abkömmlinge einer Mutterzelle sich zur Zygote vereinigten, 
begann ich bei dieser Alge am 27.5. mit der Dauerbeobachtung einer 
Reihe von Zellen. Sie blieben in ihrer Petrischale, ich benutzte daher 
nur ein schwaches Objektiv mit etwa 13facher Eigenvergrößerung (Ver- 
größerung der Zeichnungen = etwa 300mal). Während der Beobachtungs- 
pausen wurde die Schale mit einer Glasplatte bedeckt und in den Nacht- 
stunden die Beleuchtung auf dem Arbeitsplatz ausgeschaltet. 

Das Ergebnis geht aus Abb. 1 und der dazugehörigen Zeittafel hervor: 
Es haben hier zwei durch Teilung aus einer Mutterzelle hervorgegangene 
Schwesterzellen miteinander kopuliert. Außerdem wurde noch bei einem 
zweiten Schwesternpaar Gametenübertritt, bei zwei weiteren Schwester- 
paaren die Bildung von Kopulationsfortsätzen festgestellt. — Auffällig ist 
die lange Zeit von etwa 24 Stunden, die zwischen dem Wachstumsstillstand 
der Tochterzellen und der Vereinigung der Gameten liegt. Ich vermute 
allerdings, daß sie auch erheblich kürzer sein kann, da ich Zygoten- 
bildung wiederholt in den Vormittagsstunden festgestellt habe. Kurz 
bevor oder während die Vorwölbung der Zellmembranen beginnt, ent- 
fernen die Zellen sich für einige Zeit etwas voneinander. Öfters entsteht 
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der Fortsatz zunächst nur auf einer Seite. Bei seiner Bildung tritt kein 
Ringriß auf, wie das nach der Abbildung bei Raurs (1848, Taf. 27) der 








Abb. 1. Kopulation von Closterium acerosum. — Grenze zwischen alter und neugebildeter 
Schale. Etwa 150mal vergrößert. 


Zeittafel zur Teilung einer Zelle von Closterium acerosum 
mit anschließender Kopulation der Tochterzellen (s. Abb. 1). 


055 Uhr am 28. 5. Querwand in der Mutterzelle gebildet. 

355 „ „ 28.5. (la) Teilung vollendet, die Tochterzellen haben sich über 
einander geschoben. Die jungen Membranen haben 
ihr Wachstum bereits eingestellt. 

6% Uhr am 28.5. (1b) 


DER ir A | Die Zellen scheinen miteinander verklebt zu sein. 
ss Me 
Die Zellen sind etwas auseinandergewichen. Membran 
en. Mh an der ehemaligen Berührungsstelle (an den neuen 
Bi dus RS Schalen, unmittelbar an der Grenze gegen die alten) 
0% ,, ,, 29.5. (lo) auf beiden Seiten vorgewölbt, verquollen. Chromato- 


phoren hier etwas von der Wand zurückgewichen. 
»» » 29.5. (ld) Kopulationsfortsätze stärker vorgewölbt, miteinander 
in Berührung. Chromatophoren noch nicht ein- 
gewandert. 
Zu ., » 29.5. (le) Eintritt der Gameten in den blasig angeschwollenen 
gemeinsamen Kopulationskanal 
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Fall zu sein scheint, sondern eine länglichrunde Membranstelle an der 
Tochterschale wölbt sich vor, Abb.2. Doppelzygoten, wie sie z. B. bei 
Closterium Ehrenbergii vorkommen (SmrTx 1850), habe ich nicht gefunden. 


© 


Abb. 2. Closterium acerosum. Kopulationsöffnung von oben. Etwa 150mal vergrößert. 





Leider wurden die jungen Zygoten immer schon spätestens nach einigen 
Tagen durch Parasiten zerstört. Häufig fand bereits während des Gameten- 
übertritts ein Befall statt, insbesondere durch einen amöbenartigen 
Organismus, der in die Blase eindrang und den weiteren Fortgang der 
Kopulation verhinderte. 
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